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SOMMAIRE 
On s'attend à ce que les oiseaux choisissent un site de nidification en utilisant des indices 
environnementaux et/ou sociaux qui devraient permettre d’optimiser leur aptitude 
phénotypique. Cependant, les changements environnementaux induits par l'homme peuvent 
modifier la relation entre les caractéristiques des habitats et leurs conséquences sur l’aptitude 
phénotypique, menant à un comportement non adaptatif. Le cas le plus sévère d'une telle 
sélection d'habitat non idéale est la trappe écologique, qui se produit lorsque les individus 
préfèrent s'installer dans les habitats de mauvaise qualité alors que de meilleurs habitats sont 
disponibles.  
Ce projet de maîtrise visait à mieux comprendre le comportement de sélection d’habitat chez 
une population d’Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) nichant dans un système de 400 
nichoirs situés dans un gradient d’intensification agricole dans le Sud du Québec, et ce afin 
d’identifier de potentiels mécanismes de trappe écologique. Plus précisément, les objectifs 
spécifiques étaient de : (1) identifier les caractéristiques environnementales et sociales qui sont 
potentiellement utilisées par les individus pour évaluer la qualité des habitats et (2) déterminer 
si ces caractéristiques constituent de bons indicateurs de la qualité réelle de l’habitat, et ce, 
séparément pour les individus qui se sont établis tôt et tard. En comparant la relation de chaque 
caractéristique de l’habitat à la préférence du nichoir et à sa qualité réelle telle que définie par 
le succès reproducteur, j’ai pu déterminer jusqu’à quel point celle-ci pouvait mener à un 
éloignement d’une sélection d’habitat idéale.  
Mon étude a d’abord permis d’identifier le contexte paysager, la disponibilité en nourriture et 
les informations sociales hétéro- et conspécifiques comme caractéristiques déterminant la 
préférence, et donc potentiellement utilisées par l’Hirondelle bicolore à titre d’indicateurs de la 
qualité d’habitat. Ainsi, les hirondelles préféraient les nichoirs offrant plus de milieux ouverts à 
proximité et, lorsque la forêt était peu abondante, préféraient les cultures fourragères alors que 
l’inverse était vrai en milieux plus forestiers. Elles préféraient également les nichoirs situés sur 
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les fermes offrant une grande disponibilité d’insectes au printemps, ayant une forte densité de 
Moineau domestique (Passer domesticus) et ayant eu une forte densité de conspécifiques lors 
de l’année précédente avec un succès reproducteur moyen élevé. Sur cette base, j’ai pu détecter 
de nombreux découplages entre la préférence et la qualité de l'habitat. Par exemple, la 
disponibilité en nourriture et le contexte paysager influençaient les préférences, mais n'étaient 
pas liés à la qualité de l'habitat. Les informations sociales hétéro- et conspécifiques étaient 
associées à des découplages plus marqués, car leur relation avec la préférence et la qualité de 
l'habitat allaient en sens opposés. Ces découplages survenaient toutefois seulement pour des 
sous-échantillons d’individus qui se sont établis soit tôt ou tard. Dans l'ensemble, mon étude 
illustre la complexité du comportement de sélection d'habitat et souligne que l’utilisation de 
nichoirs comme outils de conservation comporte des risques, dont celui de conduire à une 
sélection d'habitat non adaptative. 
Mots-clés : sélection d’habitat; trappe écologique; intensification agricole; nichoirs; insectivore 
aérien; préférence 
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CHAPITRE 1 
INTRODUCTION 
1.1 Sélection d’habitat 
La distribution des animaux dans l’environnement et l’aptitude phénotypique qui en résulte sont 
des éléments nécessaires à la compréhension de la structure et de la dynamique des populations 
(Mcpeek et al., 2001; Sutherland, 1996). Cette distribution découle d’un processus décisionnel 
hiérarchique appelé la sélection d’habitat, lequel résulte en une utilisation disproportionnée de 
certains habitats (Jones, 2001; Lele et al., 2013). La définition du terme « habitat » est variable 
et quelque peu ambigüe dans la littérature (Hall et al., 1997). Différents critères ont été émis 
quant à l’homogénéité d’un habitat, son caractère distinctif et sa contiguïté (Fretwell et Lucas, 
1970; Hutto, 1985; Morris, 2003). Certaines définitions en font un concept plus abstrait, telles 
que celle de Jones (2001) selon laquelle un habitat désigne un ensemble distinctif de facteurs 
environnementaux qu'une espèce utilise pour sa survie et sa reproduction. Somme toute, 
l’habitat est un concept spécifique à l’organisme et au contexte spatio-temporel de l’étude, et 
désigne des ressources et conditions qui mènent à une occupation de l’espace (Hall et al., 1997; 
Morris, 2003). 
La sélection d’habitat s’effectue premièrement à l’échelle de l’aire de répartition géographique, 
deuxièmement à celle du domaine vital, troisièmement à celle d’un site spécifique, et finalement 
à celle de l’utilisation des ressources (Hutto, 1985; Johnson, 1980). Les processus guidant la 
sélection d’habitat, qu’ils soient innés ou acquis, sont dépendants de l’échelle spatiale étudiée. 
Par exemple, si des facteurs climatiques et géologiques déterminent souvent la limite de 
distribution des espèces, des interactions biologiques locales telles que la compétition peuvent 
être plus susceptibles d’influencer la distribution des individus à fine échelle (Wiens, 1989).  
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Le choix qui résulte du processus décisionnel de sélection d’habitat influence la survie et/ou la 
reproduction des individus à travers les coûts et bénéfices reliés à l’utilisation de l’habitat 
(Chalfoun et Schmidt, 2012; Hildén, 1965). La sélection d’habitat résulte donc de la sélection 
naturelle, qui aurait exercé une pression de sélection favorisant les individus capables de 
reconnaître et de s’établir préférentiellement dans les meilleurs habitats disponibles (Fretwell et 
Lucas, 1970; Orians et Wittenberger, 1991). Ceci mène à l’évolution de préférences, qui référent 
à la probabilité qu'un habitat soit choisi s’il est offert en option parmi d'autres (Johnson, 1980; 
Robertson et Hutto, 2006). Un principe théorique de la sélection d’habitat stipule que les 
préférences des individus pour les types d’habitat coévoluent avec la qualité de ces habitats, de 
sorte que les individus préfèrent les habitats dans lesquels ils se reproduisent et/ou survivent 
mieux (Orians et Wittenberger, 1991). La qualité d’un habitat est définie par Fretwell et Lucas 
(1970) comme étant la contribution moyenne relative de l’habitat au pool génétique des 
générations futures. Cette notion à caractère évolutif intègre une multitude de facteurs 
influençant la survie et la reproduction des individus, et donc ultimement la population. 
Plusieurs mesures peuvent être utilisées pour estimer la qualité d’un habitat, mais ce sont les 
composantes de l’aptitude phénotypique des individus (survie et reproduction) qui mesurent le 
plus directement la contribution per capita de l’habitat à la croissance de population (Johnson, 
2007; Sutherland, 1996).  
1.1.1. Distribution idéale libre 
La sélection d’habitat au niveau du comportement individuel a fait l’objet de nombreuses études 
théoriques (Křivan et al., 2008; Morris, 2003; Rosenzweig, 1991; Tregenza, 1995), 
particulièrement depuis le modèle de la distribution idéale libre lancé par Fretwell et Lucas en 
1970. Initialement vouée à expliquer la distribution d’abondance des oiseaux à travers un 
environnement hétérogène composé d’habitats de différentes qualités, cette théorie a également 
été appliquée à la distribution d’individus en compétition pour la nourriture (e.g., Godin et 
Keenleyside, 1984; Harper, 1982; Milinski, 1979) et les partenaires sexuels (Parker, 1978).  
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Fretwell et Lucas (1970) y proposent que la distribution des individus d’une espèce prenne 
forme au moyen de la sélection d’habitat, qui est ultimement effectuée en fonction de la qualité 
relative des habitats disponibles. La distribution idéale libre considère ensuite une densité-
dépendance négative de la qualité de l’habitat : plus l’habitat est occupé par un grand nombre 
d’individus, plus il y a de compétition, par interférence et/ou épuisement des ressources, plus la 
qualité diminue. Ainsi, la qualité de l’habitat est définie par sa qualité fondamentale, c’est-à-
dire à densité nulle, moins l’effet de l’augmentation de la densité.  
1.1.1.1 Suppositions 
Quoique le modèle de distribution idéale libre soit intuitif et logique, son pouvoir prédictif est 
largement restreint par deux importantes suppositions. La première implique que tous les 
individus s’établissent dans l’habitat de meilleure qualité au moment de la décision, et adoptent 
donc un comportement idéal. Les individus sont ainsi considérés omniscients, c’est-à-dire qu’ils 
ont toute l’information nécessaire pour évaluer convenablement la qualité de tous les habitats 
disponibles. Cette supposition est jugée raisonnable par Fretwell et Lucas (1970) puisque les 
individus capables d’effectuer une sélection d’habitat idéale devraient avoir été favorisés par la 
sélection naturelle. Or, de nombreuses études empiriques ont mis en évidence des cas de 
sélection d’habitat non idéale (découplage entre les préférences pour un habitat et sa qualité 
réelle), dont plusieurs chez les oiseaux (Arlt et Pärt, 2007; Best, 1986; Bollinger et al., 1990; 
Chalfoun et Schmidt, 2012; Hollander et al., 2011; Robertson et al., 2013). 
La seconde supposition de base est celle de l’homogénéité. Elle implique que tous les individus 
établis dans un habitat aient le même succès espéré et soient donc identiques, entre autres au 
niveau génétique et en matière d’habileté compétitive (Tregenza, 1995). Ils sont donc considérés 
libres de s’installer dans un habitat, sur un pied d’égalité avec les résidents et sans coût ni 
contrainte de déplacement. L’accessibilité de chaque habitat est également considérée 
équivalente pour tous les individus (Fretwell et Lucas, 1970).  
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Les deux suppositions ensemble stipulent que chaque individu est libre de s’installer dans 
l’habitat lui permettant de maximiser son aptitude phénotypique. Ainsi, à densité nulle, les 
différents habitats disponibles sont hétérogènes dans leur qualité. N’ayant aucun compétiteur, 
le premier individu à coloniser s’installera dans l’habitat ayant les ressources lui permettant de 
maximiser sa survie et sa reproduction. Plus le nombre d’individus d’un habitat augmente, plus 
la compétition augmente, et plus la qualité de l’habitat diminue. Ainsi, les habitats de moindre 
qualité seront colonisés que lorsque l’aptitude phénotypique attendue y sera égale ou supérieure 
à celle des individus occupant les autres habitats. La distribution idéale libre représente un état 
d’équilibre lors duquel la qualité relative de tous les habitats est égale et tous les individus 
bénéficient autant de l’utilisation de leur habitat (Fretwell et Lucas, 1970). Puisqu’aucun 
individu n’aurait avantage à changer d’habitat, la distribution résulterait d’une stratégie 
évolutivement stable (Křivan et al., 2008; Milinski, 1979; Morris, 2003). 
1.1.1.2 Applications 
Le modèle de distribution idéale libre dans sa forme initiale a permis de prédire la distribution 
spatiale d’individus de tailles similaires et supposés maximiser l’utilisation d’une ressource 
alimentaire entre deux parcelles situées proches l’une de l’autre et où l’apport en nourriture était 
continu et la consommation instantanée (Tregenza, 1995). Un exemple classique est celui 
d’épinoches à trois épines (Gasterosteus aculeatus) qui avaient le choix entre deux parcelles 
d’alimentation pour lesquelles l’apport en ressources différaient et qui se distribuaient 
proportionnellement au taux d’entrée des ressources. Tous les individus présentaient ainsi un 
taux d’acquisition des ressources similaire, faisant en sorte que les prédictions de la distribution 
idéale libre s’appliquaient (Milinski, 1979, 1988).  
1.1.2. Sources de déviations de la distribution idéale libre 
Si le modèle de distribution idéale libre permet de bien décrire des scénarios expérimentaux 
simple à des échelles spatiales et temporelles restreintes (Godin et Keenleyside, 1984; Haché et 
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al., 2013; Harper, 1982; Milinski, 1979), les suppositions et simplifications peu plausibles qui 
en découlent limitent la pertinence de celui-ci lorsqu’il s’agit de mieux comprendre les systèmes 
naturels (Kacelnik et al., 1992; Sutherland, 1996). De nombreuses sources de déviations de la 
distribution idéale libre font en sorte que sa principale prédiction, soit que tous les individus 
devraient avoir un succès équivalent, est rarement atteinte (Fretwell, 1972; Parker et Sutherland, 
1986; Pulliam et Danielson, 1991). Si l’aptitude phénotypique des individus n’est pas 
équivalente dans tous les habitats, alors la contribution relative des habitats à la croissance de la 
population n’est pas la même; les conséquences sont alors importantes pour la dynamique des 
populations (Lomnicki, 1980; Pulliam, 1988; Pulliam et Danielson, 1991). Cela a mené les 
écologistes à développer des modèles afin d’y incorporer l’effet de multiples facteurs 
susceptibles d’influencer les prédictions de la distribution idéale libre en milieu naturel 
(Tregenza, 1995).   
1.1.2.1 Habileté compétitive 
Une source fréquente de déviation de la distribution idéale libre consiste en la différence 
d’habileté compétitive entre les individus, enfreignant la supposition d’homogénéité (Fretwell, 
1972; Milinski et Parker, 1991; Parker et Sutherland, 1986; Sutherland, 1996). Par exemple, les 
individus peuvent différer dans leur capacité à exploiter les ressources; les individus plus 
compétitifs ont alors un plus grand impact sur l’effet de la densité sur la qualité de l’habitat 
(Kacelnik et al., 1992; Sutherland, 1996). Parker et Sutherland (1986) proposent qu’en situation 
d’apport continuel de ressources, les individus se distribuent de sorte que les « unités 
compétitives » soient réparties proportionnellement aux ressources, plutôt que les individus 
comme tels. 
Si on considère la compétition par interférence, un exemple de différences d’habiletés 
compétitives peut s’observer chez les espèces territoriales, chez qui des individus adoptent des 
comportements agressifs dans le but de défendre une ressource, i.e. un territoire. Fretwell (1992) 
propose un modèle, nommé la distribution idéale despotique, décrivant la distribution potentielle 
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des espèces territoriales dont les niveaux d’agressivité différent entre les individus, menant à 
une hiérarchie de dominance. Chez ces espèces, les territoires de meilleure qualité sont occupés 
par les individus plus compétitifs, ce qui poussent les individus moins compétitifs à occuper des 
territoires de qualité moindre, impliquant une aptitude phénotypique moindre (Calsbeek et 
Sinervo, 2002; Holmes et al., 1996; Petit et Petit, 1996).  
1.1.2.2 Disponibilité des habitats 
La supposition voulant que les individus soient libres de s’installer dans les meilleurs habitats 
disponibles sera enfreinte si l’établissement dans un habitat est limité par un nombre défini de 
sites et que l’occupation d’un site le rend indisponible pour les autres individus par préemption, 
comme dans le cas d’espèces territoriales (Fretwell et Lucas, 1970). Chez les oiseaux, la 
sélection du site de reproduction est généralement ainsi limitée par la quantité de sites de 
nidification disponibles dans un habitat. Le modèle de distribution idéale préemptive considère 
ainsi que la distribution des individus à travers les habitats dépend non seulement de leur qualité, 
mais aussi de leur disponibilité (Brown, 1969; Pulliam et Danielson, 1991). Il suppose que les 
sites de reproduction à l’intérieur d’un habitat diffèrent en termes de succès reproducteur 
attendu, et que les individus choisissent le meilleur site disponible, c’est-à-dire inoccupé. 
Lorsqu’un site de reproduction est occupé, il ne peut plus être sélectionné par un autre individu, 
et la qualité des sites voisins reste la même (Pulliam et Danielson, 1991).  
1.1.2.3 Coûts de déplacements 
Un autre facteur créant une déviation de la distribution idéale libre consiste en la limitation des 
individus à échantillonner tous les habitats disponibles à cause des coûts rattachés à la sélection 
d’habitat (Bernstein et al., 1991; Danielson, 1992; Morris, 1992; Pulliam et Danielson, 1991). 
La recherche d’un habitat implique en effet des coûts en énergie et en temps pour détecter les 
habitats potentiels, s’y déplacer, les explorer et en évaluer la qualité (Morris, 1992; Stamps, 
2001). Par exemple, pour la sélection d’habitat de reproduction des oiseaux migrateurs, une 
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prospection, impliquant des dépenses en temps et en énergie, peut être effectuée à la fin de la 
saison afin d’évaluer la qualité des habitats à partir de la présence et du succès reproducteur des 
individus résidents, information qui sera utilisée l’année suivante (Pärt et Doligez, 2003; Pärt et 
al., 2011; Reed et al., 1999; Valone et Templeton, 2002). Ces coûts sont différés, en ce sens 
qu’ils affecteront l’aptitude phénotypique des individus après leur établissement. En plus de ces 
coûts différés, les organismes font également face à des coûts immédiats lors de leurs 
déplacements, dont un risque de mortalité accru via la prédation, des accidents ou la faim 
(Stamps et al., 2005). Il peut toutefois y avoir des coûts à ne pas explorer, qui se calculent en 
termes de connaissance limitées des habitats disponibles (Pärt et al., 2011; Schjørring et al., 
1999). Il existe donc un compromis entre les coûts associés à la recherche de meilleurs habitats 
et les bénéfices attendus de l’installation dans un meilleur habitat (Morris, 1992; Stamps, 2001).   
Morris (1992) modélise l’effet des coûts de dispersion sur la sélection d’habitat à travers leur 
impact négatif sur l’aptitude phénotypique une fois l’individu établi, considérant que l’énergie 
et le temps associés à la recherche et l’établissement ne peuvent pas être investis dans la 
reproduction. D’un autre côté, Danielson (1992) présuppose plutôt que les individus dispersants 
ont alloué un certain montant de ressources et/ou de temps à la dispersion, et qu’une fois cette 
allocation épuisée ils doivent s’installer, ou alors ils meurent. D’une manière ou d’une autre, ces 
coûts de dispersion représentent une cause importante de divergence de la distribution idéale 
libre en milieu naturel (Pulliam et Danielson, 1991). Plus la distance entre les habitats est grande, 
plus la détectabilité des ressources est faible et plus les coûts de dispersion sont élevés (Morris, 
1992). Plus les coûts sont élevés, moins les individus auront de bénéfices à disperser, et plus ils 
accepteront de s’établir dans des habitats de faible qualité (Beauchamp et al., 1997; Bernstein 
et al., 1991). 
1.1.2.4 Évaluation de la qualité des habitats 
D’abord, il peut exister des variations interindividuelles dans l’évaluation de la qualité des 
habitats disponibles. Les décisions de dispersion d’individus qui cherchent à maximiser leur 
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aptitude phénotypique peuvent donc varier d’un individu à l’autre en fonction, par exemple, de 
leur phénotype. Notamment, dans le cas d’un choix d’habitat apparié (matching habitat choice), 
les individus ayant différents phénotypes pourraient classer les environnements différemment si 
l'environnement et/ou les ressources qui sont optimales pour un phénotype sont sous-optimales 
pour un autre (Edelaar et al., 2008). Ceci mène à une corrélation entre le phénotype des individus 
et l’environnement qu’ils occupent (e.g. Price, 1987; Summers et al., 1996). L’âge des 
individus, leur condition corporelle et leur sexe peuvent également affecter leurs décisions de 
dispersion, entre autres puisqu’elles peuvent affecter la mobilité et la motivation à disperser 
(Delgado et al., 2010; Matthysen, 2012; Walls et al., 1999). Les individus plus expérimentés 
(i.e. plus âgés) peuvent également modifier leurs choix d’habitats en fonction de l’information 
acquise dans le passé (Matthysen, 2012; Parejo et al., 2008). Finalement, chez les oiseaux 
migrateurs, la date d’arrivée des individus au site de reproduction est également un facteur 
contraignant pour l’évaluation de la qualité des habitats. Les premiers arrivants disposent 
d’avantages non négligeables : non seulement ils ont plus de temps pour l’exploration et sont 
donc susceptibles de faire des choix basés sur une information plus complète, mais ils ont 
également plus d’options d’habitats disponibles à leur arrivée (Orians et Wittenberger, 1991). 
Toutefois, une arrivée précoce sur le site de reproduction pourrait également être associée à des 
coûts si les individus arrivés plus tôt minimisent les arrêts pour se nourrir lors de la migration 
(Bêty et al., 2003). 
Les animaux peuvent également être limités dans leur capacité à discriminer deux habitats dont 
la qualité diffère trop faiblement. Abrahams (1986) a développé un modèle dans lequel les 
individus ont une limite de perception, définie par un taux d’acquisition de ressources minimal 
requis afin de discriminer deux habitats. Sous cette limite, les individus ne perçoivent pas la 
différence de qualité et se distribuent aléatoirement entre les habitats, créant une déviance par 
rapport à la distribution idéale libre. Abrahams (1986) propose que les contraintes perceptuelles 
résultent en une surutilisation des mauvais habitats et une sous-utilisation des meilleurs habitats, 
un biais souvent rapporté dans la littérature (Kennedy et Gray, 1993; Milinski, 1994; Tregenza, 
1995). 
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La supposition d’idéalité implique également que les individus se basent sur des informations 
fiables pour évaluer la qualité de l’habitat (Pärt et Doligez, 2003). Or, la sélection de l’habitat 
de reproduction est souvent effectuée avant que les facteurs affectant ultimement la survie et la 
reproduction des individus, telle que la disponibilité de nourriture, ne soient observables 
(Hildén, 1965; Orians et Wittenberger, 1991). Ainsi, il est impossible pour un organisme 
d’évaluer, au moment de la dispersion, tous les facteurs susceptibles d’influencer son aptitude 
phénotypique et qui déterminent la qualité d’un habitat rencontré. Ce découplage temporel entre 
le moment de la sélection de l’habitat et le moment crucial de la reproduction rend l’évaluation 
de la qualité d’un habitat complexe (Gilroy et Sutherland, 2007; Kristan, 2003; Stamps et 
Krishnan, 2005).  
Les animaux utilisent des caractéristiques de l’habitat comme indicateurs de qualité (de l’anglais 
cue), leur permettant d’évaluer indirectement la qualité d’un habitat au moment de sa sélection 
(Gilroy et Sutherland, 2007; Schlaepfer et al., 2002). La théorie voulant que ces indicateurs 
correspondent à des facteurs environnementaux a longtemps été dominante dans la littérature 
(Cody, 1985; Hildén, 1965). Plusieurs études empiriques ont en effet identifié des composantes 
du paysage (Bollinger, 1995; Hollander et al., 2011), de végétation (Betts et al., 2008; Tye, 
2008) et de disponibilité en nourriture (Bollmann et al., 1997; Burke et Nol, 1998) comme 
caractéristiques déterminant la sélection d’habitat. Plus récemment, l’idée que des facteurs 
sociaux et individuels puissent également être utilisés pour l’évaluation de la qualité des habitats 
a pris beaucoup d’importance dans la littérature (Beauchamp et al., 1997; Boulinier et Danchin, 
1997; Mönkkönen et al., 1999; Stamps et al., 2005; Valone et Templeton, 2002). Un nombre 
croissant d’études suggèrent que les décisions de dispersion pourraient être influencées par 
l’expérience individuelle passée (Lagrange et al., 2017; Switzer, 1997), mais également par 
l’information produite involontairement par des individus de la même espèce (conspécifiques; 
Boulinier et Danchin, 1997; Nocera et al., 2006; Pärt et al., 2011; Stamps, 1988; Ward et 
Schlossberg, 2004) ou d’une autre espèce (hétérospécifiques; Forsman et al., 2002; Kivelä et 
al., 2014; Mönkkönen et al., 1990; Parejo et al., 2008; Thomson et al., 2003). Cette information 
sociale peut provenir des décisions des individus; par exemple, l’occupation d’un habitat (« 
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attraction hétéro- ou conspécifique », soit la tendance à s’installer proche d’individus d’une 
autre ou de la même espèce; Stamps, 1988, Mönkkönen et al., 1999). Cette source d’information 
est facilement accessible, mais a le potentiel d’entrainer les individus dans une cascade de 
mauvaises décisions si un individu adopte un comportement non idéal qui est ensuite copié par 
d’autres (Giraldeau et al., 2002). L’information sociale peut également provenir des 
conséquences de ces décisions; par exemple, le succès reproducteur obtenus par les individus 
occupant un habitat (« information publique »; Boulinier et Danchin, 1997; Valone et 
Templeton, 2002). Cette dernière forme d’information devrait être la plus robuste puisqu’elle 
intègre l’effet de plusieurs facteurs sur le succès reproducteur et que, contrairement aux 
décisions individuelles, elle ne risque pas d’être biaisée (Giraldeau et al., 2002; Seppänen et al., 
2007). Toutefois, l’environnement doit être suffisamment prévisible pour que l’information 
issue du succès reproducteur des individus soit fiable puisqu’elle ne peut pas être utilisée au 
moment de son acquisition, particulièrement chez les oiseaux migrateurs (Doligez et al., 2003).  
Ces caractéristiques de l’habitat utilisées comme indicateurs de qualité déterminent les 
préférences des individus pour les différents habitats disponibles (Pärt et al., 2007) et devraient 
donc être celles qui ont influencé l’aptitude phénotypique des individus dispersants dans le passé 
évolutif de l’espèce (Robertson et Chalfoun, 2016; Schlaepfer et al., 2002). Une sélection 
d’habitat adaptative devrait impliquer des préférences pour des caractéristiques indiquant une 
meilleure qualité d’habitat (Chalfoun et Schmidt, 2012; Pärt et al., 2007). L’identification de 
ces facteurs proximaux constitue un atout crucial pour comprendre les mécanismes derrière la 
sélection d’habitat et ainsi assurer une gestion de la faune optimale (Chalfoun et Martin, 2007).  
La fiabilité du signal émis par ces indicateurs peut être altérée par un changement rapide de 
l’environnement, créant un découplage entre la préférence et la qualité réelle de l’habitat (Kokko 
et Sutherland, 2001; Schlaepfer et al., 2002). Si les indicateurs de qualité et la condition future 
de l’environnement ont toujours été étroitement corrélés, l’organisme pourrait ne pas avoir la 
plasticité phénotypique nécessaire pour évaluer adéquatement la nouvelle situation. L’animal 
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est donc contraint, ou piégé, par son passé évolutif à faire un choix qui n’est pas optimal 
(Schlaepfer et al., 2002).  
1.2 Trappe écologique 
Le phénomène de « trappe écologique » réfère au cas où, suite à un changement rapide de 
l’environnement, les individus d’une population sélectionnent préférentiellement des habitats 
de faible qualité alors que de meilleures options sont disponibles (Dwernychuk et Boag, 1972; 
Gates et Gysel, 1978; Robertson et Chalfoun, 2016; Robertson et al., 2013; Rodenhouse et al., 
1997; Schlaepfer et al., 2002). De telles décisions non adaptatives font partie du phénomène 
plus large de « trappe évolutive », qui s’applique non seulement à la sélection d’habitat, mais 
aussi à d’autres comportements tels que la quête alimentaire et le choix de partenaire de 
reproduction. Dans tous les cas, les trappes évolutives impliquent que les indices utilisés par les 
organismes pour faire leur choix de ressource (e.g., habitat, nourriture ou partenaire) deviennent 
découplés de la qualité réelle de la ressource aux suites d’une perturbation (Robertson et 
Chalfoun, 2016; Schlaepfer et al., 2002).  
Les trappes écologiques peuvent être étudiées à l’échelle de la population ou à l’échelle 
individuelle. La plupart des auteurs s’entendent pour définir les trappes écologiques selon une 
dynamique de populations sources et puits, les populations des habitats dits sources ayant une 
croissance positive et permettant le maintien des populations des habitats dits puits, dont la 
croissance est négative, grâce à la dispersion (Pulliam, 1988; Pulliam et Danielson, 1991). En 
ce sens, une trappe écologique consisterait en un puits qui serait sélectionné préférentiellement, 
ou un « puits attractif » (Battin, 2004; Kristan, 2003; Pärt et al., 2007; Remeš, 2000). Par contre, 
certains auteurs argumentent que les trappes écologiques se manifestent à l’échelle du 
comportement individuel et devraient donc être étudiées et définies comme telles (Pärt et al., 
2007; Robertson et Hutto, 2006). En ce sens, une trappe écologique résulte d’un découplage 
entre les préférences des individus et la qualité réelle de l’habitat qui entraine les individus à 
sélectionner préférentiellement (être plus attirés envers) les habitats de mauvaise qualité, alors 
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que de meilleurs habitats sont disponibles (Kokko et Sutherland, 2001; Pärt et al., 2007; 
Robertson et Hutto, 2006; Robertson et al., 2013). Le concept de trappe écologique se situerait 
ainsi à l’extrémité d’un continuum de sélection d’habitat allant jusqu’à une sélection idéale, dont 
la relation entre la préférence pour un habitat et sa qualité est positive (Figure 1, de Pärt et al., 
2007). Une préférence égale pour des habitats de qualités différentes peut être vue comme une 
sélection d’habitat non idéale (Pärt et al., 2007) ou comme une trappe écologique de sévérité 
moindre (equal-preference trap, Robertson et Hutto, 2006). 
Les répercussions des trappes écologiques sur les populations piégées varient selon leur sévérité, 
qui dépend de la qualité absolue et relative des différents habitats, de leur disponibilité absolue 
et relative, et des niveaux de préférence pour ces habitats (Delibes et al., 2001; Hale et al., 2015; 
Kokko et Sutherland, 2001). Une trappe écologique très sévère peut avoir un impact important 
sur le taux de mortalité et/ou de natalité de la population, au point de la mener à l’extinction 
(Hale et al., 2015; Kokko et Sutherland, 2001). Il est donc primordial d’identifier les trappes 
écologiques et de quantifier leurs impacts sur la structure et la dynamique des populations et ce, 
Figure 1.  Influence de la relation entre la préférence et la qualité d’habitat sur 
différents types de sélection d’habitat. De Pärt et al. 2007. 
Les trois scénarios présentés représentent une sélection d’habitat idéale, une 
sélection d’habitat non idéale et un trappe écologique, telles que définies par 
Pärt et al. 2007. 
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afin que ces aspects puissent être incorporés aux plans de conservation d’espèces à risques 
(Battin, 2004).   
1.2.1. Mécanismes  
Des modèles théoriques ont récemment été développés afin d’offrir un cadre mécanistique pour 
l’étude des trappes écologiques (Battin, 2004; Fletcher et al., 2012; Pärt et al., 2007; Robertson 
et Hutto, 2006; Robertson et al., 2013). Robertson et Hutto (2006) ont identifié trois mécanismes 
par lesquels un découplage peut survenir entre la qualité réelle d’un habitat et l’attrait qu’elle 
exerce sur les individus, et mener à une trappe écologique. (1) Une dégradation de l’habitat 
entraîne une diminution de sa qualité, sans toutefois changer les indices utilisés par les individus 
pour en estimer la qualité. Les préférences restent donc les mêmes. (2) Les indices 
environnementaux d’un habitat de mauvaise qualité changent, le rendant plus attirant, et donc 
davantage sélectionné par les individus. Sa qualité reste toutefois la même. (3) Les deux 
mécanismes précédents surviennent en même temps, de sorte qu’une perturbation de l’habitat 
le rend à la fois plus attractif et de moins bonne qualité.  
1.2.2. Identification d’une trappe écologique  
Depuis les premières mentions de trappes écologiques (Best, 1986; Dwernychuk et Boag, 1972; 
Gates et Gysel, 1978), un nombre croissant d’études empiriques décrivent des situations dans 
lesquelles les animaux semblent faire des choix d’habitat non adaptatifs (Chalfoun et Schmidt, 
2012). L’élaboration d’un cadre théorique déterminant des critères à respecter afin de pouvoir 
réellement conclure en l’occurrence d’une trappe écologique s’est avérée nécessaire. Robertson 
et Hutto (2006) ont donc émis trois critères permettant de démontrer empiriquement l’existence 
d’une trappe écologique, lesquels sont largement utilisés dans la littérature. Selon ces auteurs, 
les évidences nécessaires sont les suivantes (revues par Robertson et al., 2013): (1) les individus 
doivent montrer une préférence égale (equal-preference trap) ou supérieure (severe trap) pour 
un habitat par rapport à un ou plusieurs autres. (2) Une mesure d’aptitude phénotypique valable 
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(i.e. indicateur de survie et/ou de succès reproducteur) devrait être associée à l’utilisation de 
chaque habitat. (3) La conséquence en termes d’aptitude phénotypique résultant de l’utilisation 
de l’habitat également préféré ou préféré devrait être inférieure à celle associée à l’utilisation 
des autres habitats disponibles. À l’aide de ces critères, Robertson et Hutto (2006) ont revu les 
mentions de trappes écologiques publiées jusqu’alors et ont déterminé que seulement 5 des 45 
articles analysés répondaient à l’ensemble de ces critères, soulignant ainsi l’importance de 
respecter une structure rigoureuse pour identifier les trappes écologiques dans les recherches 
futures. La méthode de Robertson et Hutto (2006) n’est toutefois pas parfaite. D’abord, elle se 
base sur la comparaison d’un nombre fini d’habitats, supposant qu’ils sont spatialement distincts 
et uniformes en qualité. Or, la structure et la composition des habitats peut varier de façon 
continue de manière à former des gradients (Kristan, 2003). Mais surtout, cette méthode ne 
permet pas de déduire le processus décisionnel des individus lors de la sélection d’habitat, et 
donc d’identifier le mécanisme qui est potentiellement à la base de la trappe (Pärt et al,. 2007).  
Pärt et al. (2007) ont donc proposé une approche en deux étapes, plutôt centrée sur le 
comportement individuel et l’utilisation d’indices pour identifier les trappes écologiques (Figure 
2a). La première étape consiste à évaluer la relation entre les caractéristiques de l’habitat et sa 
qualité réelle, définie par l’aptitude phénotypique des individus qui y résident. Les 
caractéristiques reliées à la qualité réelle de l’habitat sont ainsi identifiées. La seconde étape 
consiste à tester le lien entre ces caractéristiques de l’habitat et la préférence des individus afin 
d’identifier les indicateurs qui sont potentiellement utilisés par les individus pour prédire la 
qualité de l’habitat. La divergence entre ces deux relations indiquera jusqu’à quel point la 
sélection de l’habitat s’éloigne d’un scénario idéal (Figure 2b). Si les deux relations vont dans 
le même sens, la caractéristique de l’habitat est associée à une sélection d’habitat idéale. Si elles 
vont en sens opposés, la sélection d’habitat est non idéale et pointe potentiellement vers une 
trappe écologique. Si une caractéristique est associée à la qualité d’habitat mais pas à la 
préférence, la sélection d’habitat est non idéale mais moins sévère (equal-preference trap), et il 
en est de même pour une caractéristique qui serait associée à la préférence mais pas à la qualité 
réelle de l’habitat. À ce jour, peu d’études ont étudié le lien entre les caractéristiques de l’habitat, 
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les préférences et la valeur adaptative en utilisant plusieurs mesures de préférence raisonnables 
(par exemple, la distribution des individus dominants ou les patrons d’établissement, selon 
Robertson et Hutto (2006)), et ce, sur plusieurs années (Arlt et Pärt, 2007; Hollander et al., 
2011).  
Cette approche centrée sur les décisions individuelles semble une bonne alternative à la méthode 
de Robertson et Hutto (2006). Par contre, toutes deux supposent qu’une sélection d’habitat non 
idéale le soit uniformément pour tous les individus de la population. Or, il est connu que la 
sélection d’habitat peut varier en fonction du phénotype, de la condition corporelle, de 
l’expérience et de la date d’arrivée sur l’aire de reproduction (Delgado et al., 2010; Edelaar et 
al., 2008; Matthysen, 2012; Parejo et al., 2008; Walls et al., 1999). Qui plus est, les perturbations 
à la base des trappes écologiques pourraient aussi vraisemblablement affecter différemment des 
individus qui diffèrent sur ces points. Il s’avère donc pertinent de raffiner ce modèle afin de 
considérer de potentielles différences interindividuelles dans l’optimalité de la sélection 
d’habitat. 
Figure 2.  Méthode d’identification d’une trappe écologique proposée par Pärt et al. 
(2007) pour identifier des potentiels mécanismes menant à une sélection 
d’habitat non-idéale à l’échelle de l’individu.  
(a) Représentation schématique des deux étapes. (b) Représentation de deux 
conclusions potentielles quant au caractère idéal de la sélection d’habitat, 
basées sur les résultats des deux étapes du modèle.  
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1.2.3. Les causes 
Si les trappes écologiques peuvent survenir dans des systèmes naturels, il est toutefois clair que 
les changements environnementaux induits par l’activité humaine surviennent souvent à une 
vitesse plus grande que celle des changements naturels et peuvent donc modifier rapidement la 
relation entre les préférences et la qualité réelle d’un habitat (Hale et Swearer, 2016; Kristan, 
2003). De ce fait, la plupart des trappes écologiques mentionnées dans la littérature relèvent de 
perturbations causées par des activités humaines : agriculture, foresterie, introduction d’espèces 
exotiques, infrastructures, etc. (Hale et Swearer, 2016). 
1.3 Intensification agricole 
Parmi les écosystèmes susceptibles d’entraîner des trappes écologiques, les écosystèmes 
agricoles ont reçu une grande attention (Hale et Swearer, 2016). Par ailleurs, l’intensification 
des pratiques agricoles survenue au cours du dernier siècle dans le but de maximiser la 
production par unité de surface ne fait qu’accentuer les perturbations susceptibles de causer des 
trappes écologiques (Benton et al., 2003; Donald et al., 2001; Matson et al., 1997). Non sans 
conséquences, les changements apportés aux pratiques agricoles sont nombreux : utilisation de 
cultures à haut rendement, simplification et augmentation de la taille des unités agricoles, 
mécanisation, drainage, irrigation et utilisation d’engrais chimiques et de pesticides (Benton et 
al., 2003; Matson et al., 1997; Tscharntke et al., 2005). L’intensification agricole se caractérise 
donc par un virage des systèmes diversifiés de cultures mixtes vers de vastes systèmes 
spécialisés dans la production de monocultures ou de bovins, avec un plus grand apport en 
produits agrochimiques (Stanton et al., 2018). Chez les oiseaux associés aux agroécosystèmes, 
l’agriculture intensive interfèrerait de manières directe et indirecte avec la survie et la 
reproduction, entre autres via la diminution des ressources alimentaires et abris disponibles, la 
perte et la fragmentation d’habitats et l’exposition aux pesticides (Benton et al., 2002; Donald 
et al., 2001; Stanton et al., 2018).  
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Les types de perturbations sont nombreux sur les terres agricoles, particulièrement celles 
cultivées de manière intensive (par exemple, la préparation du sol, les récoltes, l’apport de 
produits agrochimiques, le pâturage du bétail) et temporellement imprévisibles pour les 
animaux. C’est pourquoi de nombreux mécanismes différents ont été mis de l’avant comme 
étant la source de trappes écologiques, et ce, chez divers taxons. Parmi les exemples empiriques 
de trappes écologiques en milieux agricoles, plusieurs sont dus à la machinerie agricole qui : i) 
cause la destruction des nids d’oiseaux nichant au sol ou ii) augmente leur exposition aux 
prédateurs (Best, 1986; Bollinger et al., 1990; Shochat et al., 2005; Tews et al., 2013), iii) 
diminue considérablement la disponibilité des proies (Catry et al., 2014; Touihri et al., 2019) 
ou iv) cause la mort des individus directement par collisions (Reid et al., 2010; Rotem et al., 
2013). L'utilisation de pesticides peut également induire divers mécanismes de trappe 
écologique, et a plus récemment fait l'objet d'une attention en ce sens (chez les insectes; Duchet 
et al., 2018; Kautz et Gardiner, 2019; Vonesh et Kraus, 2009, les amphibiens; Takahashi, 2007; 
Vonesh et Buck, 2007, et les oiseaux; Gervais et al. 2003). À une plus grande échelle, les 
changements de configuration du paysage dus à l'intensification agricole peuvent également 
conduire à une sélection d'habitat non adaptative, par exemple en créant des corridors de 
déplacement pour les prédateurs (Morris et Gilroy, 2008; Rodenhouse et Best, 1983).  
1.4 Nichoirs 
Plusieurs espèces d’oiseaux nichent dans des cavités secondaires, c’est-à-dire qu’ils dépendent 
d’autres espèces pour en faire l’excavation. Ces cavités sont souvent rares et leur nombre peut 
être un facteur limitant pour les espèces dont la reproduction en dépend (Cockle et al., 2010; 
Newton, 1994). La sélection de l’habitat de reproduction de ces espèces est donc contrainte par 
de grands coûts de déplacements associés à la rareté des sites de nidification, ce qui pourrait 
rendre ces espèces moins sélectives et plus opportunistes (Bernstein et al., 1991; Chalfoun et 
Schmidt, 2012; Roberton et al. 2013).  
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Un outil de conservation souvent utilisé pour ces espèces d’oiseaux consiste à augmenter le 
nombre de sites de nidification dans l’environnement par l’installation de nichoirs. Ces cavités 
artificielles sont généralement associées à une diminution du risque de prédation (Nilsson, 1984; 
Robertson and Rendell, 1990) et à une augmentation de la taille de couvée qui peut résulter en 
un plus grand nombre de jeunes envolés (Norris et al., 2018; Purcell et al., 1997). Elles peuvent 
d’ailleurs être préférées aux cavités naturelles (Robertson et Rendell, 1990). Par contre, 
l’installation de nichoirs risque aussi d’entraîner certaines espèces à utiliser des environnements 
qui diffèrent de l’habitat typique de l’espèce (Demeyrier et al., 2016). L’installation de nichoirs, 
en permettant la colonisation d’habitats qui étaient préalablement non attractifs, a le potentiel 
d’entraîner des individus à utiliser des habitats de mauvaise qualité et donc de créer une trappe 
écologique. À ce titre, les risques de trappe écologique sont potentiellement plus importants 
lorsque les nichoirs sont installés dans des environnements soumis à d’importantes perturbations 
anthropiques, comme c’est le cas des milieux agricoles.  
1.5 Modèle d’étude 
Dans une revue récente, Stanton et al. (2018) montrent que 74% des espèces d’oiseaux associés 
aux agroécosystèmes en Amérique du Nord ont subi un déclin entre 1966 et 2013, et que ce 
déclin serait particulièrement marqué chez les oiseaux qui se nourrissent d’insectes au vol. Par 
ailleurs, plusieurs études montrent que le déclin des insectivores aériens serait particulièrement 
marqué dans le Nord-Est de l’Amérique du Nord (ICOAN, 2012; Michel et al., 2016; Nebel et 
al., 2010; Shutler et al., 2012). Divers processus sont mis de l’avant pour tenter d’expliquer ce 
déclin généralisé. Entre autres, les pesticides liés à l’agriculture intensive pourraient affecter 
directement les populations d’insectivores aériens par leur toxicité, ou indirectement en 
modifiant la disponibilité de leurs proies (Pisa et al., 2015; Rioux Paquette et al., 2013; Sánchez-
Bayo, 2011). 
Parmi ce groupe d’insectivores aériens, on compte l’Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor), 
un petit passériforme semi-colonial qui niche dans des cavités secondaires. Son habitat typique 
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consiste en milieux ouverts tels que les prés, champs et marais, souvent à proximité de plans ou 
cours d’eau utilisés pour la quête alimentaire (Winkler et al., 2011). Cette espèce est toutefois 
flexible et peut être attirée dans des habitats préalablement non colonisés grâce à l’installation 
de nichoirs (Ghilain et Bélisle, 2008; Winkler et al., 2011). Si quelques études se sont penchées 
sur l’influence des caractéristiques des cavités naturelles sur la sélection d’habitat (Edworthy et 
al., 2018; Rendell et Robertson, 1989; Robles et Martin, 2013), il reste que les caractéristiques 
d’habitat associées aux préférences des individus sont peu connues.  
Hivernant en Amérique Centrale, au Mexique et dans le Sud des États-Unis, les Hirondelles 
bicolores arrivent sur leur aire de reproduction tôt au printemps (Knight et al., 2018). Les mâles 
arrivent généralement en premier et sélectionnent un site de nidification dont ils défendent le 
voisinage immédiat. Les femelles les suivent habituellement de plusieurs jours, sélectionnant 
un mâle défendant un site de nidification. Il arrive toutefois que les deux sexes soient observés 
conjointement lors de la première journée de défense d’une cavité. La sélection d’une cavité, 
qu’elle soit naturelle ou non, implique plusieurs entrées répétitives, son inspection et le dépôt 
de quelques pièces de matériel de nidification afin d’en réclamer la propriété. La construction 
du nid à proprement parler commence toutefois généralement plusieurs jours plus tard (Winkler 
et al., 2011).  
L’éventualité que la sélection d’un site de nidification s’éloigne d’un scénario de sélection 
d’habitat idéale chez une population d’Hirondelle bicolore nichant dans le Sud du Québec a 
entre autres été évoquée par Porlier et al. (2009). Ces auteurs ont montré que les individus plus 
diversifiés génétiquement s’établissaient plus tôt et se retrouvaient dans les paysages agricoles 
plus intensifs, lesquels constitueraient des habitats de qualité moindre en termes de succès 
reproducteur (Ghilain et Bélisle, 2008; Porlier et al., 2009). Les habitats plus intensifs du 
système d’étude sont d’ailleurs géographiquement plus près du fleuve Saint-Laurent et de la 
rivière Richelieu, deux cours d’eau qui constituent possiblement des routes de migration pour 
les hirondelles. Porlier et al. (2009) suggèrent que les individus en meilleure condition 
s’établissent simplement dans les habitats les plus proches à leur arrivée, qui se trouvent 
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également à être les plus intensifs. Si tel est le cas, une trappe écologique pourrait être 
simplement causée par la disposition géographique des habitats plus ou moins intensifs et les 
coûts reliés au déplacement et à l’exploration, qui limitent l’évaluation des habitats.  
1.6 Objectifs  
Ce projet vise à évaluer si la sélection de site de nidification est adaptative dans une population 
d'Hirondelle bicolore nichant dans un réseau de 400 nichoirs répartis équitablement entre 40 
fermes situées le long d’un gradient d'intensification agricole dans le Sud du Québec, Canada. 
Ce système d’étude offre une variabilité environnementale considérable en ce qui a trait aux 
types d’agriculture, ce qui pourrait permettre de déceler des patrons de sélection d’habitat 
autrement impossibles à identifier. La théorie derrière les trappes écologiques sera aussi bonifiée 
par l’identification de potentiels mécanismes par lesquels l’agriculture et l’utilisation de nichoirs 
peuvent mener à une sélection d’habitat non adaptative et ce, avec des mesures de préférences 
adéquates, une taille d’échantillon considérable et une série temporelle de 10 années (2009 à 
2018).  
L’approche utilisée suit le modèle suggéré par Pärt et al. (2007) pour étudier les trappes 
écologiques en se concentrant sur les décisions individuelles afin d'identifier les mécanismes 
potentiels de sélection de l'habitat non idéale. Cette étude comporte donc deux objectifs 
spécifiques : 
1) Identifier les caractéristiques environnementales et sociales de l’habitat qui sont 
potentiellement utilisées par les individus pour en évaluer la qualité, et qui sont donc 
associées aux préférences, telles que définies par l'occupation des nichoirs et la date à 
laquelle des hirondelles s’y sont établies.  
2) Déterminer si ces caractéristiques constituent de bons indicateurs de la qualité réelle de 
l’habitat, définie par deux composantes du succès reproducteur : (1) le nombre 
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d’oisillons éclos et (2) le succès d’envol. Évaluer cela séparément pour les individus qui 
se sont établis tôt et tard, qui diffèrent par leur structure d'âge, leur condition et leur 
phénologie de reproduction, afin d'évaluer s'ils éprouvent des contraintes différentes qui 
se traduiraient par une différence de l’adaptabilité de la sélection de l'habitat.  
1.7 Hypothèses 
Ma première hypothèse stipule que les caractéristiques environnementales de l’habitat éloignent 
d’une sélection de nichoir idéale chez l’Hirondelle bicolore en milieux agricoles, pouvant 
potentiellement mener à une trappe écologique à travers différents mécanismes. D’abord, les 
modifications du paysage résultant de l'intensification agricole conduisent à des contextes 
paysagers régionaux qui pourraient modifier l'attractivité des habitats. Dans le Sud du Québec, 
les cultures fourragères pérennes telles que le foin, la luzerne et le trèfle ainsi que les pâturages, 
les prairies et les friches naturelles se trouvent principalement dans des paysages plus boisés et 
moins ouverts. Ce type de paysage agricole de faible intensité sera nommé « cultures fourragères 
» dans le présent mémoire. À l’inverse, les grandes cultures en rang, dites intensives, incluant 
le maïs, le soya et les céréales, sont cultivées sur de grandes surfaces et offrent donc un vaste 
paysage ouvert, ce qui pourrait être préféré par l’Hirondelle bicolore, qui utilise ces milieux 
pour chasser.  
Ensuite, les Hirondelles bicolores se reproduisent près des milieux humides et des plans et cours 
d'eau (Winkler et al., 2011), et se nourrissent préférentiellement d’insectes ayant un stade de vie 
aquatique (Bellavance et al., 2018; Michelson et al., 2018) puisqu’ils constituent une nourriture 
de qualité pour les oisillons (Twining et al., 2016, 2018). Cependant, l'intensification agricole a 
rendu les milieux humides rares dans le Sud du Québec (Bélanger et Grenier, 2002; Jobin et al., 
2003). Quant aux plans et cours d'eau, ils présentent une forte contamination par les pesticides 
(Giroux, 2019; Montiel-León et al., 2019), ce qui pourrait affecter négativement les hirondelles 
soit par leur toxicité ou à travers l'appauvrissement des insectes aquatiques (Gibbons et al., 
2015; Hallmann et al., 2014; Morrissey et al., 2015).  
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Finalement, la disponibilité de la nourriture pourrait également être un mauvais indicateur en 
milieux agricole puisque les oiseaux sont contraints d'évaluer la qualité des habitats sur la base 
des informations disponibles au moment de la sélection de l'habitat, mais la disponibilité des 
insectes est modulée par une utilisation imprévisible de pesticides tout au long de la saison de 
reproduction (Bellavance et al., 2018; Botías et al., 2019; Mulé et al., 2017; Pisa et al., 2015; 
Rioux Paquette et al., 2013). Ainsi, la disponibilité relative des insectes au moment de la 
sélection de l'habitat, c'est-à-dire de la fin avril au début mai, pourrait ne pas refléter sa 
disponibilité pendant la période d'approvisionnement en nourriture au nid qui se produit en juin, 
en particulier dans les cultures gérées de manière intensive.  
Ma seconde hypothèse stipule que les caractéristiques d’habitat d’origine sociale soient 
associées à une sélection d’habitat idéale chez l’Hirondelle bicolore. D’abord, il a été montré 
que leur occupation de nichoirs diminue avec une plus grande abondance de leur principal 
compétiteur en milieux agricoles, le Moineau domestique (Passer domesticus), et à proximité 
des bâtiments agricoles, qui leur servent de refuges et de site de nidification (Robillard et al., 
2013). Le fait que le Moineau domestique soit résident et ait un comportement agressif lui 
confère un avantage sur les espèces migratrices comme les hirondelles, qu'il peut expulser d’une 
cavité et même tuer (Winkler et al., 2011). Une préférence potentielle des hirondelles pour les 
habitats avec une plus faible abondance de moineaux domestiques pourrait donc être adaptative 
car les interactions compétitives sont susceptibles de nuire à l’aptitude phénotypique.  
Ensuite, l’Hirondelle bicolore pourrait utiliser des informations sociales provenant de 
conspécifiques pour évaluer la qualité de l'habitat, comme le suggère un nombre croissant 
d’évidences appuyant cette idée selon laquelle les hirondelles pourraient prospecter des sites de 
reproduction à la fin ou pendant une saison de reproduction (Ghilain et Bélisle, 2008; Lombardo, 
1987; Pegan et al., 2018; Robillard et al., 2013). Parce que cette espèce est connue pour sa 
grande fidélité au site de nidification, les femelles retournant généralement dans le même site si 
elles y ont connu un succès au cours de la saison de reproduction précédente (Lagrange et al., 
2017), l'emplacement et les performances des conspécifiques observés lors de la saison de 
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reproduction précédente pourrait potentiellement agir comme des indicateurs de qualité fiables 
qui intègrent les multiples effets des facteurs environnementaux sur le succès reproducteur 
(Boulinier et Danchin, 1997; Valone et Templeton, 2002).
CHAPITRE 2  
SÉLECTION DU NICHOIR NON IDÉALE CHEZ L’HIRONDELLE BICOLORE  
EN MILIEUX AGRICOLES  
2.1 Introduction de l’article 
L’étude présentée dans ce chapitre porte sur la sélection de nichoirs chez une population 
d’Hirondelle bicolore nichant en milieux agricoles dans le sud du Québec. Plus précisément, 
elle vise à identifier les caractéristiques environnementales et sociales qui sont potentiellement 
utilisées par les individus pour évaluer la qualité des habitats, puis à déterminer si ces 
caractéristiques constituent de bons indicateurs de la qualité réelle de l’habitat, et ce séparément 
pour les individus qui se sont établis tôt et tard. Les résultats présentés permettent de dresser un 
portrait du processus de sélection d’habitat dans toute sa complexité chez cet insectivore aérien, 
une première à ma connaissance. Plus encore, plusieurs mécanismes y sont mis de l’avant pour 
expliquer des comportements non idéaux associés au caractère agricole du système et/ou à 
l’utilisation de cavités artificielles. Ces réflexions constituent une contribution importante pour 
l’étude des trappes écologiques pouvant être causées par des outils de conservations tels que les 
nichoirs.  
J’ai écrit cet article en collaboration avec Marc Bélisle, Dany Garant et Fanie Pelletier. J’y ai 
contribué de façon majoritaire: récolte des données sur le terrain, traitement des échantillons en 
laboratoire, analyses statistiques et rédaction de la première version du manuscrit. Marc Bélisle 
a supervisé le projet et, avec Dany Garant, ils ont participé à l’élaboration de la question de 
recherche, à l’interprétation des résultats et à la révision du manuscrit. Avec Fanie Pelletier, ils 
ont également encadré et financé le projet. Cet article constitue le cœur de ce mémoire et sera 
soumis à la revue scientifique Oikos
 
  25 
Nonideal nest box selection by tree swallows breeding in farmlands 
par 
Ève Courtois, Dany Garant, Fanie Pelletier, Marc Bélisle
  
 
26 
2.2 Abstract 
Animals are expected to select a breeding habitat using cues that should reflect, directly or not, 
the fitness outcome of the different habitat options. However, human-induced environmental 
changes can alter the relationship between habitat characteristics and their fitness consequences, 
leading to a maladaptive behaviour. The most severe case of such nonideal habitat selection is 
the ecological trap, which occurs when individuals prefer to settle in poor-quality habitats while 
better ones are available. Here we studied the adaptiveness of nest box selection in a tree 
swallow (Tachycineta bicolor) population breeding in a network of 400 nest boxes within a 
gradient of agricultural intensification in southern Québec, Canada, over a 10-year period. We 
first examined the effects of multiple environmental and social habitat characteristics on nest 
box preference to identify potential settlement cues. We then assessed the links between those 
cues and the habitat quality as defined by the reproductive performance of individuals that 
settled early and late. We found that tree swallows preferred nesting in open habitats with high 
cover of perennial forage crops, insect biomass in spring and density of competitors, and where 
the density of breeders and their mean number of fledglings were high in the previous year. We 
also detected many mismatches between preference and habitat quality. Food availability and 
agricultural landscape context, while related to preferences, did not affect breeding success. The 
density of competitors and conspecific social information showed more severe mismatches as 
their relationships to preference and breeding went in opposite direction under certain 
circumstances. Overall, our study shows the complexity of habitat selection behaviour and 
underlines the importance of considering different outcomes of behaviour adaptiveness for 
subsets of individuals facing different selective pressures when studying ecological traps.  
Key words: ecological trap; farmland; aerial insectivore; secondary cavity nester; nest site 
selection; habitat preference; settlement cue; timing of settlement; habitat quality; house 
sparrow 
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2.3 Introduction 
Breeding habitat selection decisions influence fitness of animals through the costs and benefits 
of habitat use (Hildén 1965, Martin 1998, Morris 2003). Natural selection should thus favor the 
evolution of adaptative behavioural responses whereby individuals preferentially use habitats 
that maximize their fitness (Fretwell and Lucas 1970, Hale and Swearer 2016). Because animals 
cannot always evaluate directly the quality of habitats in terms of fitness returns due to various 
constraints such as time and energy, they must often rely on cues that reflect, directly or not, the 
expected fitness outcome of different habitat options (Stamps 2001, Stamps and Krishnan 2005, 
Robertson and Hutto 2006). Those cues include habitat characteristics that either come from 
personal observation of environments (e.g., landscape features, Bollinger 1995, Hollander et al. 
2011; food availability, Burke and Nol 1998), from personal performance in a given 
environment (Switzer 1997, Lagrange et al. 2017) or from the behaviour or performance of other 
individuals from the same or different species (Mönkkönen et al. 1999, Doligez 2002, Pärt et al. 
2011). Social information likely integrates the effect of many environmental factors on expected 
breeding success via their effects on the distribution and performance of conspecifics and 
heterospecifics (Doligez et al. 2003). It can be gathered by prospecting behaviour during or at 
the end of a breeding event so to be used in future reproduction and is thought to be a reliable 
settlement cue if habitat quality is sufficiently predictable (Boulinier and Danchin 1997, Valone 
and Templeton 2002, Doligez et al. 2003). 
Whichever cues are used, there will necessarily be a temporal gap between the time of habitat 
selection and the time of breeding, making individuals vulnerable to perturbations that alter 
habitat predictability (Kristan 2003, Gilroy and Sutherland 2007). Rapid environmental 
changes, notably human-induced ones, can create a mismatch between the preferences for some 
habitat characteristics and the fitness outcome of such preferences (Schlaepfer et al. 2002, 
Robertson and Hutto 2006). Ecological traps arise from such a mismatch and occur when poor-
quality habitats are preferred although better ones are available (Schlaepfer et al. 2002, Battin 
2004, Pärt et al. 2007). Ecological traps can result from various mechanisms affecting either the 
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attractiveness of habitats, their actual quality or both (Robertson et al. 2013). The consequences 
of ecological traps on population dynamics depend on the severity of the trap, which in turn 
varies according to the proportion of poor-quality habitats, their relative attractiveness and the 
intensity of their fitness costs (Delibes et al. 2001, Hale et al. 2015). Maladaptive habitat 
selection is thus a continuum, with the most severe cases being attractive sink habitats that could 
drive population decline and extirpation (Delibes et al. 2001, Battin 2004, Pärt et al. 2007). 
Among anthropogenically perturbed ecosystems susceptible to creating ecological traps, 
farmlands have received much attention (Hale and Swearer 2016). Because farmland 
perturbations are numerous and diversified, as well as temporally unpredictable (e.g. crop 
rotation, soil preparation, harvest, agrochemicals inputs, livestock grazing), many different 
mechanisms implying a drastic decrease in fitness have been found to trap various taxa into 
making bad habitat choices. For example, agricultural practices involving machinery can 
destroy nests of ground-nesting birds or expose them to predators (Bollinger et al. 1990, Perlut 
et al. 2006), decrease prey availability (Catry et al. 2014, Touihri et al. 2019), directly kill 
individuals or expose them to predators (Reid et al. 2010, Rotem et al. 2013). Pesticide use also 
has the potential to induce various ecological trapping mechanisms, and has more recently 
received attention in that sense (insects: Vonesh and Kraus 2009, Duchet et al. 2018, Kautz and 
Gardiner 2019; amphibians: Takahashi 2007, Vonesh and Buck 2007; birds: Gervais et al. 
2003). Pesticides have been shown to affect non-target wildlife both directly via lethal or 
sublethal toxicity (Walker 2003, Mitra et al. 2011, Eng et al. 2019) and indirectly, for instance 
via trophic effects (e.g. decrease in prey quantity and/or quality) or habitat modifications 
following the use of herbicides (Boatman et al. 2004, Morris et al. 2005, Gibbons et al. 2015). 
On a broader scale, changes in landscape structure (i.e., composition and configuration) arising 
from agricultural intensification can also lead to maladaptive habitat selection, for example by 
creating linear habitats used as travel corridors by predators (Rodenhouse and Best 1983, Morris 
and Gilroy 2008). 
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Animals that rely on rare habitat resources could be less selective and more opportunistic when 
they find them, and hence, more vulnerable to ecological trapping (Chalfoun and Schmidt 2012, 
Robertson et al. 2013). For instance, this may be the case for bird species that nest in tree cavities 
but cannot excavate their own holes (i.e., secondary cavity nesters), because natural cavities are 
often limited in numbers, and since artificial ones can be provided with the potential 
consequence of attracting birds into novel breeding habitats (Holt and Martin 1997, Newton 
1998, Maícas et al. 2012). Indeed, the installation of nest boxes is a widely used conservation 
approach that is often promoted, supported or used by conservation organizations, even in 
habitats with important anthropogenic perturbations such as agroecosystems (Cornell Lab of 
Ornithology 2020). In that context, the identification of settlement cues used by secondary 
cavity nesters is crucial in order to search for and understand potential mechanisms of 
maladaptive habitat selection caused by the provision of artificial nesting sites in farmlands 
(Mänd et al. 2005, Gilroy and Sutherland 2007).  
Here we studied the adaptiveness of nest box selection within a tree swallow (Tachycineta 
bicolor) population breeding in a network of 400 nest boxes installed in a gradient of agricultural 
intensification in southern Québec, Canada, over a 10-year period. More specifically, we 
examined the links between habitat characteristics, nest box preference and reproductive success 
with respect to the timing of settlement. Tree swallows are small migratory passerines that feed 
on insects in flight. They breed all over North America but, as many other aerial insectivores, 
have been declining over large portions of their breeding range, especially the north-eastern part 
(Nebel et al. 2010, Shutler et al. 2012, Michel et al. 2016). As an obligate secondary cavity 
nester, this semi-colonial species readily uses nest boxes. Although it is known to breed within 
or on the edge of patches of open natural habitats, especially near wetlands or open water, it can 
also be attracted by the installation of proper nest boxes to various types of anthropogenic 
landscapes offering open habitat, including intensively managed row crops (Ghilain and Bélisle 
2008, Winkler et al. 2011). Despite the fact that it is a well-studied bird species (Jones 2003), 
little is known about the habitat features associated with their nesting site preference and the 
fitness outcome associated with these preferences, especially in agroecosystems.  
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We first hypothesized that environmental cues such as landscape context and food availability 
led to nonideal breeding habitat selection for tree swallows in farmlands. For instance, the land 
use modifications resulting from agricultural intensification create regional-scale landscape 
contexts that could differentially affect habitats attractiveness. Such a change in preference may 
occur especially in southern Québec where low-intensity agriculture such as forage crops (e.g., 
hay, alfalfa and clover), pastures and natural grasslands, which represent high quality habitats 
for swallows, are mostly found in more forested and less open landscapes, as opposed to 
intensively managed areas for row crops (Bélanger and Grenier 2002). Moreover, tree swallows 
are known to breed near wetlands or open water (Winkler et al. 2011), and to forage 
preferentially on insects with an aquatic life stage (Bellavance et al. 2018, Michelson et al. 2018) 
that likely constitute higher quality food for nestlings (Twining et al. 2016, 2018). However, 
agricultural intensification has made non-crop habitats, such as wetlands, very rare in many 
agricultural regions, including southern Québec (Bélanger and Grenier 2002, Benton et al. 2003, 
Jobin et al. 2003). As for surface waters, they often show high contamination by pesticides (e.g., 
Giroux 2019, Montiel-León et al. 2019), which might negatively affect breeding swallows either 
directly through toxic effects or indirectly via the depletion of aquatic insects (Hallmann et al. 
2014, Gibbons et al. 2015, Morrissey et al. 2015). Food availability could also be a misleading 
cue in farmlands since migratory birds are often constrained to assess the quality of habitats 
based on the information available in a short time period following their arrival on the breeding 
grounds, while insect prey availability and quality can be modulated by an unpredictable use of 
pesticides in both space and time (Rioux Paquette et al. 2013, Pisa et al. 2015, Mulé et al. 2017, 
Botías et al. 2019). Thus, the relative insect availability experienced by tree swallows across 
habitats during nest site selection and territory establishment, that is from late April through 
early May in southern Québec, may not reflect the relative availability arising during the nestling 
food provisioning period, which occurs in June, especially in intensively managed croplands.  
Second, we hypothesized that both hetero- and conspecific social information provided reliable 
cues of habitat quality for tree swallows breeding in agroecosystems. For instance, nest box 
occupancy by tree swallows has been shown to decline with higher densities of their main 
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competitor for nest sites in farmlands, the house sparrow (Passer domesticus); an effect that 
decreased with the nearest distance to agricultural buildings, which act as refuges and nesting 
sites for sparrows (Robillard et al. 2013). Since house sparrows are resident and show aggressive 
behaviour, they have a certain advantage over migrant species like swallows, which they can 
evict and kill (Winkler et al. 2011). A preference for habitats with lower house sparrow densities 
may thus prove to be adaptive since competitive interactions can strongly impair fitness. 
Moreover, tree swallows could be using conspecific social information to assess habitat quality, 
as suggested by a growing body of evidence supporting the idea that individuals could prospect 
breeding sites during or following reproduction (Lombardo 1987, Ghilain and Bélisle 2008, 
Robillard et al. 2013, Ringhofer and Hasegawa 2014, Pegan et al. 2018). Tree swallows are 
known for their relatively high nest site fidelity, as females usually return to the same site if they 
experienced success in the previous breeding season, and disperse otherwise (Lagrange et al. 
2017). As a result, cues associated to both the location and breeding performance of conspecifics 
collected in the previous or current breeding season could potentially act as reliable information 
that integrates multiple effects of environmental factors on breeding success (Boulinier and 
Danchin 1997, Valone and Templeton 2002).  
Our approach follows the two-steps model suggested by Pärt et al. (2007) to study ecological 
traps by focusing on individual selection decisions in order to identify potential mechanisms of 
nonideal habitat selection. First, we identified potential cues used by tree swallows for nest box 
selection by determining which environmental and social habitat characteristics were associated 
to preference as determined by nest box occupancy and settlement date. Second, we tested if 
these cues were good predictors of habitat quality as defined by two components of reproductive 
success: (1) number of hatchlings and (2) fledgling success. We further analyzed the relationship 
between habitat characteristics and reproductive success separately for early and late settlers, 
who differ in their age structure, body condition and breeding phenology (Møller 1994, Lozano 
et al. 1996, Porlier et al. 2009), in order to assess whether they experience different constraints 
that would translate into differential habitat selection adaptiveness.  
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To determine if settlement decisions deviate from an ideal habitat selection, we compared the 
relationships linking habitat characteristics to habitat preference and reproductive success. 
Specifically, if the relationship between habitat preference and a given habitat characteristic was 
qualitatively similar to the one linking breeding success to that characteristic, we concluded to 
a case of ideal settlement decision. We identified nonideal decisions when there was a mismatch 
or uncoupling between those two relationships. For example, a characteristic that was preferred 
but unrelated to reproductive success suggested a case of nonideal selection. Alternatively, a 
characteristic that was not preferred but did influence fitness also suggested a nonideal habitat 
selection (‘equal-preference trap’; Robertson and Hutto 2006). Lastly, if both relationships went 
in opposite directions, habitat selection was considered even more maladaptive, and potentially 
indicating an ecological trap (Pärt et al. 2007).  
2.4 Methods 
2.4.1. Study area 
The study area included 40 farms distributed along a gradient of agricultural intensification 
covering approximately 10 200 km2 in southern Québec, Canada (Fig. 3). The eastern part of 
the system was dominated by forests and low-intensity agricultural fields of hay, alfalfa and 
clover, along with pastures and rare natural grasslands, henceforth referred to as “forage crops”. 
Most of these cultures are sown every 7 to 10 years, thus offering a permanent cover that greens 
up in early spring, as opposed to intensive cultures (i.e., annual row crops mainly composed of 
corn, soybean and wheat) that dominate the western part of the study system. Each farm included 
10 identical nest boxes mostly arranged in a row along field margins and separated by at least 
50 meters to limit intra and interspecific competition (see Ghilain and Bélisle 2008 for further 
details on the study system). A Thermochron iButton device was fixed on the outside of one 
nest box on each farm to record hourly ambient temperature (model DS1922L; Embedded Data 
Systems, Lawrenceburg, Kentucky, USA). A pluviometer collected precipitation data 
(millimeters of rainfall) on each farm. We used the mean daily temperature, which was 
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correlated with maximum and minimum daily temperature (r = 0.89 and r = 0.66) and mean 
daily rainfall between May 1 and May 15 to characterize spring climate. This time window was 
chosen to represent the period during which swallows are actively selecting nesting sites; 95% 
of nest boxes that hosted a laying event contained nesting material by May 15 and only 10% of 
laying events occurred before this date. 
 
Figure 3.  Distribution of the 40 farms in southern Québec, Canada, where 
nest box preference and breeding ecology of tree swallows were 
monitored between 2009 and 2018 along a gradient of agricultural 
intensification.  
Land cover types are based on a mosaic of classified satellite images 
(Agriculture and Agri-Food Canada 2013). The study system is 
characterized by a gradient of intensive agriculture in the West (yellow) 
which shifts to a less intensive and more forested landscape in the East 
(light and dark green). Each farm is represented by a circle. 
 
  
 
34 
2.4.2.  Nest monitoring 
We monitored nest boxes every other day from 2009 to 2018 starting in early May. We recorded 
the occurrence of nest materials, laying date (first egg), clutch size, number of hatchlings, 
number of fledglings and their fledging date. Only the first breeding attempts of each box were 
kept for the analyses because second clutches are rare (11% of all tree swallows’ breeding 
attempts between 2009 and 2018) and often result from clutch failure. This focus also allowed 
us to reduce the potential bias that could arise from individuals choosing a nest box that already 
contained a nest (as in Mingju et al. 2019). Monitoring ended when all nestlings had fledged on 
a given farm. Nest boxes were cleared of any nest material and dead nestling every year in 
October. 
2.4.3. Preference 
Preference for a resource type is the likelihood of it being chosen if offered among equally 
available options (Johnson 1980), and thus should ideally be assessed by choice experiments 
(Robertson and Hutto 2006). However, such an approach would have been unrealistic in our 
case considering our large-scale system, yearly variation, and the variety of continuous habitat 
characteristics we tested. We thus evaluated preference using two commonly used surrogates 
that reflect the behavioural process of habitat selection, that is occupancy and settlement pattern 
(Robertson and Hutto 2006). Preference for each nest box was estimated for each year according 
to the occurrence of a laying event (at least one tree swallow egg laid) and settlement date (Julian 
date at which nesting material was first observed). However, because some early establishment 
dates were left-censored, i.e., some boxes already contained nest material at the first visit (45% 
of all boxes), establishment dates were classified as either “early” or “late” with respect to the 
annual median establishment date. The category “early” included boxes with settlement dates 
preceding or equal to the annual median, which comprised nearly all (91.3%) left-censored 
dates. Overall, the average difference between the annual mean settlement dates categorized as 
“early” and “late” was 10.4 ± 2.9 days (mean ± SD). Nest boxes occupied by other species were 
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excluded (N = 964 boxes between 2009 and 2018). The ordinal preference variable featured 
three categories ranging from least preferred (nest box hosting no laying event during the 
season) to most preferred nest boxes (early establishment and receiving at least 1 egg; Fig. 4).  
2.4.4. Habitat quality 
Habitat quality was defined with respect to the fitness outcome resulting from the use of a nest 
site, as suggested by Johnson (2007). We used two proxies of reproductive success that, when 
combined, result into the number of fledglings produced during a breeding event, namely (1) 
Figure 4.  Decision tree leading to the classification of tree swallow’s nest boxes 
in order of preference according to the presence of a laying event 
and the settlement date.  
Sample sizes (N) are presented for each category of preference for 400 
nest boxes between 2009 and 2018, for a total of 2735 observations. 
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the number of hatchlings produced and (2) the proportion of hatchlings that successfully fledged 
(i.e., fledging success).  
Both the number of hatchlings and the fledging success were analyzed separately for breeding 
attempts of individuals that settled early and late (as defined in Fig. 4), hereafter called early 
and late settlers, for multiple reasons. First, we know that tree swallows’ breeding success 
declines during the course of the season (Winkler and Allen 1996, Ghilain and Bélisle 2008, 
Millet et al. 2015), and that decline occurs mostly between hatching and fledging (Millet et al. 
2015). Because the timing of nest initiation was positively correlated with the date at which the 
first egg was laid (r = 0.49), late settlers should have a lower breeding success. Early and late 
settlers likely experience different constraints because factors that are susceptible to influence 
breeding performance (e.g., parasitism, food availability or parent condition) may vary 
seasonally (Grüebler and Naef-Daenzer 2010, Daoust et al. 2012, Rioux Paquette et al. 2013). 
Second, in migratory birds, early arriving individuals are usually more experienced and in better 
conditions (Francis and Cooke 1986, Møller 1994, 2003, Lozano et al. 1996). Separating the 
effects of habitat characteristics on the breeding performance of early and late settlers hence 
allowed us to investigate, to some extent, the potential effects of age and body condition on the 
adaptiveness of nest site selection. In our system, individuals that established late are younger 
(27% of females are second-year, versus 11% in early settlers; G-test, p < 0.001), and thus less 
experienced. Previous analyses also showed that late settlers are less genetically diversified (i.e., 
show higher internal relatedness) and have a lighter body mass than older birds that tend to 
arrive earlier from migration in our system (Porlier et al. 2009). Finally, the breeding attempts 
of late settlers are more likely to include undetected second clutches, i.e., replacement clutches 
laid in different nest boxes after a failure, which implies that some adults may have already 
invested energy in a first clutch and therefore be more limited for their second breeding attempt 
(Rooneem and Robertson 1997).  
Although previous studies found that the age of female tree swallows influences their breeding 
performance (De Steven 1978, Stutchbury and Robertson 1988, Rioux Paquette et al. 2014) and 
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dispersal behaviour (Winkler et al. 2004, Lagrange et al. 2017), we could not directly investigate 
this effect due to the imbalance of age classes (second-year versus after second-year) within our 
dataset, leading to a lack of coverage over the sampling space defined by all predictors as well 
as to precision and model convergence issues.  
2.4.5. Habitat characteristics 
We investigated the effects of several habitat characteristics on nest box preference and 
reproductive success. These variables were selected based on the breeding ecology of tree 
swallows and included habitat characteristics describing landscape context, food availability 
and both hetero- and conspecific social information (see justifications in Table 1).  
2.4.5.1 Landscape context 
We characterized landscape habitat composition by measuring the relative cover of forest, 
perennial forage crops, as well as of water bodies and wetlands, within radii of 50, 100, 200, 
300, 400, 500, 1,000, 5,000, 10,000, and 20,000 m around each nest box. We assessed landscape 
habitat composition up to the 500-m scale on a yearly basis in the field by visually identifying 
cultures and marginal habitats and delineating them using orthophotos (1:40,000). 
Characterization beyond the 500-m scale was based on a mosaic of yearly georeferenced 
classified optical and radar satellite images taken between 2011 and 2018 (pixel resolution 30 
m × 30 m; Agriculture and Agri-Food Canada 2018). Only the year 2018 was used to assess 
water cover at the above range of scales because it showed better accuracy and water cover 
should not vary significantly across years (Agriculture and Agri-Food Canada 2018).  
In order to use the spatial scale most representative of tree swallows’ habitat selection behaviour 
regarding each land cover type, we performed a preference analysis (see Statistical Analysis 
section) with candidate models including all control predictors of habitat preference used in 
further analyses (see Table 1) with focal land cover type at varying spatial scales. We then 
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compared models on the basis of the second-order Akaike’s information criterion (AICc; 
Burnham and Anderson 2002). For forest, the 100-m spatial scale clearly had the lowest AICc 
score (w = 0.99, Fig. S1a). For forage crops, all scales below 500 m were equivalent (Delta AICc 
< 1, Burnham and Anderson 2002) and highly correlated (r between 0.71 and 0.97) so we used 
500 m radii to be consistent with other studies on our system (Fig. S1b). We considered the 
interaction between forest cover at 500 m and forage crops at 500 m because the former was 
highly inversely correlated with total agricultural land use, and thus open habitat (r = -0.92, N 
= 400 nest boxes on 40 farms for 10 years). This interaction allowed us to capture the complexity 
of landscape contexts specific to the study system by discriminating the influence of forage 
crops in open versus forested landscapes. Given that tree swallows’ nest site selection also 
seemed to respond (yet to a lesser extent) to forage crops at the 5-km scale (Fig. S1), and that 
previous studies on our system found an effect of forage crops on breeding success at that scale 
(Ghilain and Bélisle 2008, Porlier et al. 2009, Daoust et al. 2012), we decided to rerun all 
analyses with forage crops and forest measured at the 5-km scale. For water bodies and 
wetlands, two spatial scales stood out, namely the 2 km and 10 km radii. We used the one with 
lower AICc score, that is the 10-km scale (w = 0.20, Fig. S1c). 
2.4.5.2 Food availability 
Two passive insect traps were installed on each farm around the first and second third of the 
nest box transect. Traps consisted of ~4-L yellow buckets placed 1.5 m above ground. They 
were filled with ~2 L of salty detergent solution to reduce surface tension and slow the growth 
of bacteria and fungi. Two plexiglass screens were mounted perpendicularly to one another 
above each bucket to intercept flying insects (see Bellavance et al. (2018) for details). We 
collected the content of each trap on every visit to a farm (i.e., every other day) and conserved 
the arthropods in 70% ethanol until processing. We sorted samples by removing arthropods 
unlikely to be preyed upon by tree swallows (i.e., bumble bees (Bumbus spp.: Hymenoptera), 
June bugs (Phyllophaga spp.: Coleoptera), big spiders (Araneae, > 0.5 cm body width), and 
caterpillars (Lepidoptera); Bellavance et al. 2018). The rest of the sample was dried at 50ºC for 
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at least 48 hours before being weighed (Adam Equipment, model AAA250L, ± 0.0001 g). The 
mean daily dry biomass of arthropods collected between May 1 and May 15 was used as a proxy 
of yearly food availability on a given farm at the time of nest site selection in further analyses. 
We compared the average daily insect biomass collected during this period with that collected 
during the nestling period, defined by the farm’s yearly average hatching date and the following 
12 days (yearly mean hatching date on the system was used for farms with no nestlings). The 
correlation between the insect biomass of the two periods was then calculated for each farm in 
order to assess within-season predictability of this food resource.  
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Table 1.   Justification of the explanatory variables used to assess the determinants of habitat preference and their impact 
on the reproductive success of tree swallows in a nest box network in southern Québec, Canada, between 2009 
and 2018. 
Explanatory variable Type Abbreviation Justification 
% Forest within 100 m of nest box 
Landscape 
 
Forest 100 m 
Tree swallows settle first in nest sites far from forest edges to avoid interspecific 
competition and maximize flight area (Rendell and Robertson 1990). 
% Forage crops within 500 m of nest box Forage crops 500 m 
Nest box occupancy decreases with intensive cultures, while both number of fledglings 
and fledging probability increase with forage crops (Ghilain and Bélisle 2008). 
Interaction 
% Forest within 500 m or 5 km ×  
% Forage crops within 500 m or 5 km of 
nest box 
Forest 500 m or 5 
km × Forage crops 
500 m or 5 km 
Our study system displays a large range of agricultural contexts; the effect of forage 
crops may vary according to the overall openness of the landscape, and thus the 
amount of alternative open habitats and their connectivity (Mysterud and Ims 1998).  
% Water + wetlands within 10 km of nest 
box 
Water 10 km 
Tree swallows are known to breed near water and wetlands over which they forage for 
insects of better nutritional quality (Winkler et al. 2011, Twining et al. 2016, 2018, 
Bellavance et al. 2018).  
Mean spring insect dry biomass on farm 
(g/day) 
Food  Insects 
Tree swallows forage near nesting site during food provisioning (McCarty and Winkler 
1999a) and flying insect availability influence multiple reproductive success 
components (McCarty and Winkler 1999b, Nooker et al. 2005).  
Density  of house sparrows on farm 
(no. nest boxes occupied) 
Heterospecific 
social  
information 
Competitor density 
Tree swallow occupancy is negatively associated with house sparrow abundance, likely 
because of competition for nesting sites (Robillard et al. 2013). 
Density  of tree swallows on farm 
(no. nest boxes occupied) in the previous 
year 
Conspecific 
social 
information 
 
Density @ t-1 
Individuals may be attracted to breed in aggregation (conspecific attraction). Density of 
breeders in the previous year could influence settlement decisions (Pärt et al. 2011; 
Lagrange et al. 2017). 
Mean no. fledglings on farm in the previous 
year 
Success @ t-1 
Individuals may use previous year breeding success cues at the farm or nest box level 
to guide settlement decisions (Ghilain and Bélisle 2008; Robillard et al. 2013; 
Lagrange et al. 2017).  
Mean spring temperature on farm (°C) 
Control 
 
 
Higher spring temperatures are associated with earlier timing of breeding (Dunn and 
Winkler 1999, Bourret et al. 2015). 
Mean spring precipitations on farm (mm)  Higher precipitations reduce insect and bird activity (Robbins 1981, Cox et al. 2019). 
Longitude of nest box  
Tree swallows settle earlier in the west, possibly because they use the St. Lawrence 
River and some of its main tributaries as migratory routes (Porlier et al. 2009). 
Latitude of nest box  
Tree swallows arrive in the system by the south, and breeding phenology is known to 
depend on latitude in our study system (Bourret et al. 2015). 
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2.4.5.3 Heterospecific social information 
We evaluated the use of heterospecific social information through nest box occupancy of tree 
swallow’s main competitor in our system, i.e. house sparrows, which typically initiate breeding 
before swallows have returned from their wintering grounds (Robillard et al. 2013). Occupancy 
was determined by the presence of at least one house sparrow egg, and only first clutches 
observed in each box were included since a nest box is rarely used by another species once 
house sparrows have built a nest therein.  
2.4.5.4 Conspecific social information 
We defined two sources of social information regarding the future breeding success that an 
individual could expect to experience on a given farm: the density of tree swallows that bred on 
a farm during the previous year and the mean number of fledglings obtained by those breeders 
(Lagrange et al. 2017). This information can be collected directly by an individual breeding on 
the farm during the previous year, or by prospecting individuals that explored habitats either 
during or after the previous breeding season. We worked at the farm level because Lagrange et 
al. (2014) found that fidelity was high at this scale: the probability of a female breeding on the 
same farm for two consecutive years varied between 70% and 94% depending on the occurrence 
of a dispersal event the year before. However, while we found that the probability of a female 
reproducing in the same nest box for two consecutive years between 2009 and 2018 was only 
5%. This suggests that a significant component of habitat selection occurs at the farm rather 
than nest box level.  
2.4.6. Statistical analyses 
All analyses were performed in the R environment (v. 3.5.3, R core team 2019).  
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2.4.6.1 Habitat predictability 
For cues to provide information about the expected breeding success of a given nesting site, 
they must show some correlation in time (Doligez et al. 2003). We thus assessed the between-
year predictability of habitats characteristics by determining the correlation between the current 
and previous year values of habitat characteristics of the 400 nest boxes. For the year 2010 to 
2018, we computed the Pearson’s correlation coefficient. We then used the mean of those annual 
correlation coefficients and the standard deviation to assess between-year predictability of every 
habitat characteristics studied, except water bodies and wetlands for which we only used the 
data from 2018.  
2.4.6.2 Preference 
Ordinal logistic regression was used to model the preference for nest boxes with the ordinal 
package (v. 4-25, Christensen 2019) using a three-category ordinal response variable based on 
nest box occupancy and settlement date (Fig. 4). The proportional odds assumption, which states 
that the coefficient of each predictor should be constant between all pairs of response categories, 
was found to hold according to the graphical approach suggested by Harrell (2015). We built a 
series of models that included all combinations of the groups of variables that characterized 
landscape context, food availability, and both hetero- and conspecific social information, as 
described and justified in Table 1. All models also included variables controlling for 
geographical position (latitude and longitude) and spring weather. See Table S1 for the list of 
candidate models. We found no evidence of problematic multicollinearity among predictors as 
variance inflation factors (VIFs) were all below three (Zuur et al. 2009). See Fig. S2 for the 
matrix of correlations of all predictors. Predictors were standardized (zero mean, unit variance). 
Random effects included nest box, farm and year identity. We compared models based on AICc 
with the AICcmodavg package (v 2.2-2, Mazerolle 2019). Because the weight of evidence of the 
best model for this analysis was strong (w = 0.88), we decided to base our inferences of nest box 
preference on that single model (see Table S2 for results of model selection).  
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2.4.6.3 Habitat quality 
All analyses of the determinants of breeding success were performed with the glmmTMB 
package (v. 0.2.3, Brooks et al. 2019). We compared the same list of candidate models used for 
the preference analysis (Table S1) based on AICc in order to assess if the determinants of nest 
box preference are linked to breeding performance. Because no one model clearly stood out 
above others, we performed multimodel inference for generating predictions (and unconditional 
95% confidence intervals) following Burnham and Anderson (2002). We tested for zero-
inflation of both the number of hatchlings and fledging success using the DHARMa package 
(Hartig 2019).  
Number of hatchlings was modeled with zero-inflated generalized linear mixed models 
(GLMM) using a generalized Poisson distribution with a log link function for the conditional 
model and a logit link function for the zero-inflated model (Brooks et al. 2019). Both the 
conditional and zero-inflated models contained the same fixed effects, but not the same random 
effects. Indeed, we added the identity of the combination of year and farm as a random effect in 
the zero-inflated model to account for sporadic events that can occur on a farm and lead to the 
failure of nearly all clutches, and that we may have not detected or measured (e.g., disturbance 
by a predator causing the birds to abandon their clutch). Also, because of convergence issues, 
we could not keep all random effects and removed those that accounted for very little variance 
(i.e. < 0.01 % of the variance explained by random effects). We thus removed the year in the 
early settlers’ conditional model and both nest box and farm identity in the zero-inflation model. 
For late settlers, we had to remove farm identity in the conditional and zero-inflation models 
along with year identity in the zero-inflation model to reach full convergence. Those changes 
did not affect the magnitude nor the precision of the parameter estimates. We modeled fledging 
success as a proportion of hatchlings having successfully fledged with generalized linear mixed 
models using a binomial error distribution and logit link function. Random effects included nest 
box, farm and year identity.  
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2.5 Results 
Habitat characteristics were generally predictable between years. Predictability was especially 
high for the cover of forest within 100 and 500 m (0.96 ± 0.04 and 0.99 ± 0.01, mean annual 
correlation coefficient between current and previous year value ± SD), the cover of forage crops 
within 500 m (0.91 ± 0.10), house sparrow density (0.85 ± 0.04) and tree swallow density (0.85 
± 0.03). Predictability was moderate for the spring insect biomass (0.41 ± 0.22) and the mean 
number of fledglings on a farm (0.25 ± 0.15). Finally, we found that the predictability of insect 
biomass between the time of habitat selection and nestling food provisioning was low (r = 0.29 
± 0.34, mean of all 40 farms ± SD) and highly spatially variable (ranging from r = -0.45 to r = 
0.89 depending on farms).  
2.5.1. Preference 
On average 64.3% ± 7.5 (mean ± SD) of our 400 nest boxes where annually occupied by tree 
swallows, 16.6% ± 6.4 by house sparrows and 2.3% ± 1.5 by other bird species (i.e., house wren 
(Troglodytes aedon), eastern bluebird (Sialia sialis) and black-capped chickadee (Poecile 
atricapillus)). Each year on average 12.7% ± 3.1 nest boxes received nesting material but no 
laying event, while 6.8 ± 2.5 stayed empty of nesting material throughout the season.  
In order to identify potential cues used by tree swallows for nest box selection, we analyzed the 
relationship between multiple habitat characteristics and a preference proxy based on both the 
occupancy and the date of establishment of nest boxes (Fig. 4), while controlling for spring 
weather and geographical position. Preference for a nest box was deemed to increase with the 
likelihood that it was occupied early and led to a laying event. The significant effects that we 
detected do not necessarily imply a causal link and could potentially be caused by other factors 
that were not measured and that were correlated with our variables. 
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We found a relationship to preference for almost all of the habitat characteristics describing 
either the landscape context, food availability and both hetero- and conspecific social 
information (Table 2). Regarding landscape composition, preference decreased with forest 
cover within a 100-m radius. The probability of tree swallows laying in highly forested habitats 
was indeed very low (Fig. 5a). The effect of the cover of forage crops within 500 m depended 
on forest cover within 500 m (Fig. 5b), and the same pattern was found when both forage crops 
and forest were measured at the 5-km scale (Fig. S3). Individuals preferred nest boxes 
surrounded by high proportions of forage crops in poorly forested landscapes. The opposite was 
observed when forest covered reached  50% of the measured area: individuals preferred 
landscapes where open areas were dominated by row crops. The amount of wetlands and open 
water within 10 km was the only landscape composition variable we considered for which we 
found no relationship to nest box preference (Table 2). As expected, nest box preference 
increased with spring food availability (Fig. 5c). Surprisingly, preference also increased with 
the density of swallows’ main competitor, the house sparrow (Fig. 5d). However, because we 
estimated settlement dates based on the sole observation of nest material, we cannot be certain 
that nest was initiated by tree swallows rather than another species (e.g., house sparrow), in 
which case our estimation of tree swallow settlement date would be biased. We thus investigated 
further by classifying early and late settlements using the tree swallow laying date rather than 
nest initiation date as a cutoff. Because the preference still increased with density of house 
sparrow, we are confident that this effect is not an artifact of nest building being initiated by 
house sparrow. As for conspecific social information, preference increased with both the density 
of breeding tree swallows on a farm and their reproductive performance in the previous year 
(Fig. 5e-f).   
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Figure 5.  Predicted probabilities of a tree swallow nest box being classified in 
preference level 1, 2 or 3 (as defined in Fig. 4) in southern Québec, 
Canada, between 2009 and 2018, as a function of a) forest cover near nest 
box, b) cover of perennial forage crops and openness of landscape, c) food 
availability in spring, d) competitor density, e) density of breeders on a 
farm in the previous year and f) mean performance of breeders (number 
of fledglings) in the previous year.  
Inference was based on an ordinal mixed logistic regression (model #16 in 
Table S1). See Table S2 for details on model selection. Other variables in the 
model were kept at their average value. Shaded areas represent 95% 
confidence intervals. N = 2915 potential breeding attempts along 10 years on 
40 farms. 
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Table 2.         Determinants of nest box preference in tree swallows and their effect on the 
reproductive success of early and late settlers in a nest box network in 
southern Québec, Canada, between 2009 and 2018.  
 
Coefficients come from an ordinal logistic mixed regression for preference, a 
zero-inflated GLMM using generalized Poisson distribution and log link function 
for the number of hatchlings and GLMM using binomial error distribution and 
logit link function for fledging success. Predictors were standardized (zero mean, 
unit variance). For each analysis we present the coefficients of the model that 
ranked best in terms of AICc, their 95% confidence intervals and the sample size. 
See Table 1 for definitions the variables and Table S2 for results of the model 
selection. Estimates for which the confidence interval excludes zero are in bold. 
Explanatory variable 
Estimate (95% confidence interval) 
Preference 
N = 2915 
Number of hatchlings Fledging success 
Early settlers 
N = 1268 
Late settlers 
N = 891 
Early settlers 
N = 953 
Late settlers 
N = 644 
Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated 
Forest 100 m -0.60  
(-0.73, -0.48) 
     
-0.45  
(-0.69, -0.21) 
Forest 500 m 0.03  
(-0.18, 0.24) 
     
-0.25  
(-0.58, 0.08) 
Forage crops 500 m -0.03  
(-0.22, 0.16) 
     
-0.16  
(-0.47, 0.16) 
Forest 500 m × 
Forage crops 500 m 
-0.30  
(-0.49, -0.11) 
     
-0.15  
(-0.46, 0.16) 
Water 10 km -0.04  
(-0.30, 0.21) 
     
-0.11 
(-0.51, 0.29) 
Insect biomass 0.13  
(0.02, 0.24) 
      
Competitor density 
0.25  
(0.13, 0.36) 
-0.01  
(-0.03, 0.01) 
0.20  
(0.01, 0.39) 
    
Density @ t-1 0.69  
(0.56, 0.82) 
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.16  
(-0.36, 0.03) 
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.10  
(-0.28, 0.08) 
-0.08  
(-0.24, 0.09) 
-0.44  
(-0.62, -0.25) 
Success @ t-1 0.40  
(0.31, 0.50) 
-0.01  
(-0.02, 0.01) 
-0.16  
(-0.33, 0.01) 
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.20  
(-0.39, -0.01) 
-0.24  
(-0.36, -0.11) 
0.42  
(0.28, 0.57) 
Temperature 0.00  
(-0.13, 0.12) 
-0.01  
(-0.03, 0.00) 
0.24  
(-0.07, 0.56) 
-0.02  
(-0.05, 0.01) 
0.04  
(-0.15, 0.23) 
0.26  
(-0.05, 0.58) 
-0.17  
(-0.65, 0.30) 
Precipitations -0.14  
(-0.23, -0.05) 
0.01  
(0.00, 0.03) 
0.01  
(-0.17, 0.19) 
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.13  
(-0.31, 0.05) 
0.08  
(-0.03, 0.19) 
-0.02  
(-0.15, 0.11) 
Longitude 
-0.13  
(-0.38, 0.12) 
0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.09  
(-0.09, 0.28) 
0.01  
(-0.01, 0.04) 
0.03  
(-0.16, 0.21) 
0.23  
(-0.10, 0.56) 
0.18  
(-0.19, 0.56) 
Latitude -0.15  
(-0.35, 0.04) 
-0.02  
(-0.04, 0.00) 
0.03  
(-0.14, 0.20) 
0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.02  
(-0.17, 0.21) 
-0.17  
(-0.48, 0.14) 
-0.48  
(-0.79, -0.18) 
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2.5.2. Habitat quality 
2.5.2.1 Number of hatchlings 
Overall, 33% of early settlers’ clutches experienced complete hatching failure, compared to 38% 
for late settlers. Mean number of hatchlings ( SD) for early and late settlers that did not 
experience hatching failure was 5.0  1.2 and 4.7  1.3, respectively.  
The model including both hetero- and conspecific social information best described the number 
of hatchlings produced by early settlers (w = 0.33, Table S2). The number of nestlings increased 
with both tree swallow density on the farm in the previous year and latitude, while the 
probability of hatching failure increased with competitor density (Table 2). Those effects were 
also found in the second-best model (w = 0.22, Table S2), but the third best model (w = 0.18, 
Table S2), which did not include heterospecific social information, showed a negative effect of 
the prior year density of tree swallows on the probability of hatching failure (Table S3).   
Late settlers’ number of hatchlings was best described by the conspecific social information 
model (w = 0.45, Table S2). The number of nestlings increased with the prior year density of 
tree swallows on the farm, while the probability of hatching failure decreased with the mean 
number of fledglings produced on the farm in the previous year (Table 2). The second-best 
model was the null model (w = 0.26, Table S2), and the third best model (w = 0.16, Table S2) 
showed the same effects as the best one (Table S3). However, when the 5-km scale was used to 
assess the cover of forage crops and forest, the best model included landscape context and 
heterospecific social information (w = 0.27, Table S5) and showed an increase in the number of 
hatchlings with forest cover within 5 km, along with a higher probability of hatching failure in 
farms of high House sparrow density and where the cover of both forage crops and forest were 
low within 5 km (Fig. S3, Table S6).  
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2.5.2.2 Fledging success 
The average proportion of nestlings that fledged was 0.75 ± 0.37 and 0.69 ± 0.41 (mean ±  SD) 
for early and late settlers, respectively. The conspecific social information model best described 
the fledging success of early settlers (w = 0.36), which decreased with the mean number of 
fledglings produced on the farm in the previous year (Fig. 6a). That effect was also found in the 
second and third best models (w = 0.25 and 0.13; Table S4). When using the 5-km scale for 
forage crops and forest, the best model also included landscape (w = 0.42, Table S5) and showed 
a positive effect of forage crops within 5 km and water bodies and wetlands within 10 km, along 
with the negative effect of the mean number of fledglings produced in the previous year (Fig. 
S3, Table S6). 
Fledging success of late-settling individuals was best described by the model including both the 
landscape context and conspecific social information (w = 0.31, Table S2). Fledging success 
decreased with forest cover within 100 m (Fig. 6b), the prior year density of tree swallows (Fig. 
6c), and latitude. On the other hand, it increased with the mean number of fledglings produced 
on the farm in the previous year (Fig. 6a). Those effects, albeit variable or uncertain given the 
width of confidence intervals, were also found in the second and third best models (w = 0.27 
and 0.22; Table S4).  
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Figure 6.  Averaged predicted fledging success of early and late settlers as a 
function of a) mean performance of breeders on a farm in the prior year 
forest, b) forest cover near the nest box and c) density of breeders on a 
farm in the prior year, for tree swallows in a nest box network in southern 
Québec, Canada between 2009 and 2018. 
Multimodel inference was made on the list of models presented in Table S1, 
see Table S2 for the Akaike weights. Other variables in the model were kept 
at their average value. The points represent raw data and shaded areas are 95% 
confidence intervals. Blue = early settlers, green = late settlers. N=953 for 
early settlers, N= 644 for late settlers.  
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2.6 Discussion 
In this study, we investigated the links between several environmental and social habitat 
characteristics, nest box preference, and habitat quality in a box-nesting tree swallow population 
over a gradient of agricultural intensification. These analyses allowed us to identify potential 
cues used by tree swallows to select nest sites and to determine if they were good predictors of 
habitat quality, and, ultimately, to identify potential mechanisms that may lead to an ecological 
trap for these declining aerial insectivores within farmlands. Those mechanisms took two forms: 
(1) a habitat characteristic that was associated with preference, but not with reproductive 
success; and, more severely, (2) a habitat characteristic for which the relationship between 
preference and reproductive success went in opposite directions. While landscape context and 
food availability led to nonideal habitat choices of the former form, both hetero- and conspecific 
social information promoted mismatches of the latter form. Our results suggest that both 
environmental and social cues can lead to maladaptive habitat choices, which contradicts our 
hypothesis stipulating that, within farmlands, environmental cues are poorer predictors of 
habitat quality than social ones. Overall, our study highlights settlement decisions that drive our 
tree swallow population further away from an ideal distribution. Our results have implications 
for declining farmland birds as well as for the use of nest boxes as a conservation tool. 
2.6.1. Landscape 
As expected, nest boxes surrounded by high forest cover within 100 m were less attractive to 
tree swallows and led to a lower fledging success in late settling individuals. Previous studies 
found that tree swallows avoid breeding near forest, both in a nest box grid and in natural tree 
cavities (Rendell and Robertson 1990, Robles and Martin 2013). Breeding near forest edges 
may be avoided because it (1) requires individuals to travel farther to forage (Bruun and Smith 
2003), and/or (2) impedes nest defense against predators (Rendell and Robertson 1990), which 
may be more active and/or abundant along forest edges (Lahti 2001, Chalfoun et al. 2002). 
These limitations may be more important for late settlers because they are on average less 
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experienced and in worse condition than early settlers, and thus potentially less able to cope 
with increased foraging costs (Frey-Roos et al. 1995). Flying insects may also be less abundant 
as the season progress, making foraging more costly for late settlers (Rioux Paquette et al. 2013, 
Bellavance et al. 2018). Alternatively, predation on eggs, nestlings and adults does occur in our 
system, notably by animals associated to forest such as racoons (Procyon lotor) and red squirrels 
(Tamiasciurus hudsonicus). Predation events account for 25% of the broods that failed to 
produce at least one fledgling. Late settlers may be more at risk if nest predation increases 
throughout the breeding season, as previously observed for cavity-nesting birds (Fisher and 
Wiebe 2006, Robles and Martin 2013), or if they are less able to deter predator attacks. 
Perennial forage crops influenced preference differently in forested versus open landscapes at 
both the 500-m and 5-km scales. Tree swallows preferred forage crops in landscapes that offered 
more open fields over which to forage, but the opposite was true in forested landscapes. This 
effect may partly result from the landscape structure inherent to the gradient of agricultural 
intensification that spans our study system where forage crops and pastures are generally 
cultivated over much smaller areas and within more forested areas than intensive row crops 
(Bélanger and Grenier 2002). Tree swallows may thus simply prefer less fragmented open 
landscapes for reasons discussed above and find themselves attracted to the permanent cover of 
forage crops that green up earlier and that may harbor higher insect densities in early spring 
(Thorup et al. 2017). This being said, wind-protected vegetated boundaries like forest edges 
often support higher insect densities (McCarty and Winkler 1999a, Grüebler et al. 2008) and 
can provide prime foraging opportunities to aerial insectivores (Evans et al. 2003, Stanton et al. 
2016). Moreover, forage crops within 5 km are usually positively associated to breeding 
performance of tree swallows in our study area (Ghilain and Bélisle 2008, Porlier et al. 2009, 
Daoust et al. 2012). While neither forage crops nor forest at a 500-m scale influenced the number 
of hatchlings or fledging success, forage crops within 5 km increased early settlers’ fledging 
success and decreased late settlers’ probability of hatching failure within open landscapes, 
pointing toward an adaptive habitat selection (Figure S3, Tables S5 and S6). Overall, as breeding 
success is likely to depend on the amount and type of open areas, as well as on how these mingle 
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with treed habitats at 5 km, we conclude that the amount of forage crops or forest within 500 m, 
on their own, are not providing ideal settlement cues in our agricultural context. 
Surface water and wetland cover within 10 km was not a determinant of nesting site preference 
nor breeding performance, which was surprising given that tree swallows are known to breed 
near water (Winkler et al. 2011) and feed on insects with an aquatic larval stage, even in our 
study area (McCarty and Winkler 1999a, Bellavance et al. 2018, Michelson et al. 2018). Yet, 
when running our analyses with forage crops and forest at the 5-km scale we detected an 
increased fledging success with water and wetland cover for early settlers (Table S6). Given 
that our ability to detect such an effect was limited by the low availability of these habitats in 
our study area (range: 1-11% within 10 km), this result confirms the importance of water for 
tree swallows breeding in agricultural landscapes, where once abundant wetlands were drained 
and are now a rare resource (Jobin et al. 2003, Blann et al. 2009). 
2.6.2. Food availability 
Few studies found that prey availability affect breeding habitat selection in insectivorous birds 
(Petit and Petit 1996, Burke and Nol 1998), including aerial insectivores (Brown and Brown 
1996, Forsman et al. 1998, English et al. 2017). Tree swallows were found to settle preferentially 
in habitats showing higher spring insect availabilities and this, despite that insect biomass during 
nest site selection was poorly correlated to that of the food provisioning period. The fact that 
spring insect availability was a poor indicator of future foraging conditions within an 
agricultural context is not surprising given that pesticide applications and other farming 
activities can unpredictably disrupt insect phenology and abundance (Pisa et al. 2015, Mulé et 
al. 2017, Botías et al. 2019). This observation concords with previous studies that found 
important between-year and within-season differences in Diptera and total insect abundance 
patterns along the agricultural intensification gradient of our study area (Rioux Paquette et al. 
2013, Bellavance et al. 2018). Given its low within-season predictability, it is thus not surprising 
that we observed no relationship between spring insect availability and the breeding 
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performance metrics we considered. While our result does not by any means downplay the 
beneficial importance of food availability when tree swallows must feed nestlings (McCarty and 
Winkler 1999b, Nooker et al. 2005), it nevertheless leads us to conclude that food availability 
at the time of nest site selection is a nonideal settlement cue for these birds when breeding in 
current agroecosystems. 
2.6.3. Heterospecific social information 
In contrast to previous observations from our study area (Robillard et al. 2013), tree swallows 
were attracted to farms presenting high house sparrow densities, their main competitors for nest 
sites. This was unexpected given that swallows that settled on such farms were indeed more 
likely to experience hatching failure, an effect seen in early settlers when using a 500-m scale 
for forage crops and forest, and in both early and late settlers when using a 5-km scale (Table 
S6). Such an increased hatching failure probably results from competition for nest boxes 
between these two species often leading to lethal interactions, nest usurpation and destruction 
of swallows’ eggs (Winkler et al. 2011). Given the significant fitness costs imposed by such 
agonistic interactions, we may expect tree swallows to use the abundance of house sparrows for 
detecting breeding habitat and assessing its quality, as information provided by heterospecifics 
is often used for such purposes (Mönkkönen et al. 1990, Forsman et al. 2002, Thomson et al. 
2003, Parejo et al. 2008, Kivelä et al. 2014). For time-limited species such as migrants, the 
presence of a resident species sharing some ecological requirements or mortality factors, like 
house sparrows for tree swallows, could definitely be a useful indicator of habitat quality 
(Mönkkönen et al. 1999, Thomson et al. 2003, Parejo et al. 2005, Seppänen et al. 2007). Unlike 
conspecific social information, it is often available upon arrival on the breeding grounds and 
also available for individuals who had no access to previous year information (i.e., dispersers) 
(Doligez 2002, Kivelä et al. 2014). Moreover, heterospecific attraction is more likely to occur 
when search costs are high, which is likely the case for cavity users due to the scarcity of nest 
sites, but only when the costs of competition are low (Mönkkönen et al. 1999, Stamps et al. 
2005, Seppänen et al. 2007). 
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Given the above, it is thus surprising that tree swallows were attracted to sites where they 
incurred greater costs from house sparrows. One potential explanation for this result is that tree 
swallows’ habitat preferences likely evolved with competing resident species for which the use 
of heterospecific information have represented lower costs (e.g., black-capped chickadees). 
House sparrows were introduced from Europe to United States in the 1850’s (Lowther and Cink 
2006), and competition with tree swallows was more recently exacerbated by agricultural 
intensification over the last decades through their access to farm buildings used as nesting sites 
and grains offering a food resource (Robillard et al. 2013). Although competitors for cavities 
are generally more abundant in natural environments partly due to larger entrance areas of 
natural cavities as compared to nest boxes (Robertson and Rendell 1990, Norris et al. 2018), 
they may also be less aggressive than house sparrows (Winkler et al. 2011).  
2.6.4. Conspecific social information 
Tree swallows preferred to settle on farms previously occupied by many conspecifics and on 
which previous breeders were able to fledge many nestlings. The density of conspecifics and 
their breeding success in the previous year were mostly good predictors of the number of 
hatchlings produced. However, these potential cues were not good predictors of fledging 
success, which decreased with previous-year mean number of fledglings and conspecific density 
for early and late settlers, respectively. Both early and late settlers were thus susceptible to being 
trapped into breeding on farms where their capacity to raise nestlings until fledgling was 
lowered, yet based on different sources of social information.  
Many studies have shown that individuals could be attracted to habitats occupied by 
conspecifics (e.g., Nocera et al., 2006; Stamps, 1988; Ward and Schlossberg, 2004). Conspecific 
attraction, by causing individuals to breed in aggregation, has many potential benefits, 
including: increased detectability of both nesting and foraging habitat patches (Brown 1988, 
Barta and Giraldeau 2001, Stamps 2001, King and Cowlishaw 2007), increased mating and 
extra-pair copulation opportunities (Griffith et al. 2002, Lessard et al. 2014), and increased 
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detectability and defense against predators (Turner and Pitcher 1986, Smith 1986). Breeding in 
aggregation can also bring density-dependent costs such as aggressive interactions and 
competition for resources (Fretwell and Lucas 1970, Sutherland 1996, Newton 1998, Winkler 
et al. 2011) and increased predation and parasitism (Møller 1989). Here we found that these 
costs might overcome the benefits of cueing on conspecifics density for late settlers, who 
experienced a lower fledging success on (previously) densely populated farms. Late settlers may 
thus be more vulnerable to density-dependent costs of breeding aggregations because of their 
inferior experience or body condition. Alternatively, those costs could increase in severity 
during the course of the season and be more damaging to late settlers (Fisher and Wiebe 2006, 
Robles and Martin 2013).  
Tree swallows are often described as being semi-colonials (Winkler et al. 2011), but most of the 
research on this species has been conducted using nest box grids that increased significantly the 
availability of nesting cavities (Jones 2003). Moreover, tree swallows usually breed as far as 
possible from conspecifics when establishing in habitat patches presenting high densities of 
either natural cavities or nest boxes (Muldal et al. 1985, Holt and Martin 1997). It is thus unclear 
to what extent the preference for high density farms we observed is due to conspecific attraction 
or simply to nest site fidelity, which is relatively high in tree swallows (Lagrange et al. 2017). 
It is also unclear whether the density of available nesting cavities imposed by our system, that 
is 10 boxes regularly-spaced along a 500-m transect, are representative of the densities found in 
nature, which are likely highly variable. For instance, Robles and Martin (2014) found that tree 
swallow occupancy of natural cavities in British-Columbia, Canada, varied from an average of 
1.2 pairs/site-year in large continuous forest sites (7-32 ha) to 6.9 pairs/site-year in smaller aspen 
groves (0.2-5 ha). Densities of natural breeding tree swallows are hence expected to follow the 
availability and quality of cavities, and thus to vary widely across habitats (Holt and Martin 
1997, Robles and Martin 2013, 2014).  
Two previous studies in our system showed similar results with respect to the importance of 
public information on settlement decisions by investigating the effect of nest box fledging 
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success in the previous year on current year box occupancy (see Ghilain and Bélisle 2008; 
Robillard et al. 2013). In this study, we showed that this trend occurred at the farm level, even 
though the predictability of breeding success was moderate. Public information regarding 
reproductive success is thought to be the most robust and integrative form of social information 
about the consequences of local environmental factors on this fitness component (Valone and 
Templeton 2002, Doligez et al. 2003, Seppänen et al. 2007). Yet we found that public 
information led to a slight but significant mismatch between habitat preference and quality in 
early settlers, whose fledging success decreased with the mean number of nestlings fledged on 
the farm in the previous year. Nevertheless, early settlers’ fledging success remained higher than 
that of late settlers and this potential ecological trap may only have a limited impact on 
population dynamics. The mechanism underlying this putative trap is unclear but is likely to 
result from one or more factors that were not measured in this study and that are correlated to 
past breeding success rather than to breeding success itself.  
2.6.5. Temporal constraints 
Relationships between cues and breeding success varied according to the timing at which tree 
swallows settled in nest boxes, which underlines the relevance of considering different 
behavioural adaptive outcomes for individuals that may experience different constraints when 
studying habitat selection. Indeed, we showed that early and late settlers faced different selective 
pressures along the breeding season likely due to differential experience, body condition or 
timing (breeding phenology). At our latitudes, time constraints can induce such interindividual 
disparity because breeding conditions peak in quality over a short period and may thereby lead 
to phenological mismatches (Bourret et al. 2015, Visser and Gienapp 2019). Moreover, 
individuals that settle later benefit from less nest site options and, assuming they arrive later on 
breeding grounds, may also have less time for exploration which can lead to decisions based on 
poor or incomplete knowledge (Orians and Wittenberger 1991). While late settlers are thus 
generally thought to make poorer habitat choices due to time constraints, we also detected 
mismatches between preference and habitat quality in early settlers due to heterospecific 
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competition. Our results emphasize the ecological importance of phenological (Visser and 
Gienapp 2019) and phenotypic (Edelaar et al. 2008, Matthysen 2012) (mis)matches and that 
there may be costs to breed either too early or too late. 
We are aware that our estimate of nest site preference is imperfect. Indeed, settlement patterns 
may not directly represent habitat preference if there are alternative selection strategies among 
individuals, for example within and among age classes (Robertson and Hutto 2006). Yet, our 
three-category estimate of preference, integrating two rather than just one commonly used 
surrogates of habitat preference, should allow a good understanding of the habitat selection 
process used by tree swallows as it discriminates the choice of occupying a nest site and the 
timing of that choice. Interestingly, it is not excluded that the preference patterns we observed 
have a genetic component, especially since a previous study on our system found a genetic 
structure in a candidate gene which suggests a genetic basis of timing of settlement (Bourret and 
Garant 2015). 
Also, our proxies of habitat quality, that is the number of hatchlings and the fledging success, 
only represent the reproductive success at the nesting stage. Because we did not investigate adult 
survival, post-fledging survival or recruitment rate, our habitat quality proxies are not perfectly 
representative of fitness experienced by individuals using a given habitat (Johnson 2007), 
especially since post-fledging and adult survival likely depends on physiological, phenological 
and environmental factors (Naef-Daenzer et al. 2001, Greño et al. 2007, Clark et al. 2018, Evans 
et al. 2020, Boynton et al. 2020). Nonetheless, Cox et al. (2018) found that fledging success was 
one of the most important vital rates of population growth in tree swallows, along with juvenile 
recruitment and female philopatry. More research is needed to determine the demographic 
consequences of the nonideal behaviours we identified and their potential impact on long-term 
population growth. For instance, assessing demographic rates associated with different habitat 
types in order to investigate whether local tree swallow populations of our study area are 
subjected to a source-sink dynamic resulting from an ecological trap would be a valuable 
complement to the current study.  
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2.7 Conclusion 
We found that landscape context, food availability and social information from both hetero- and 
conspecifics influence tree swallows’ nest site preference. Relying on multiple cues for 
assessing habitat quality may render this species less susceptible to making bad habitat choices 
and fall into a severe ecological trap (Valone and Templeton 2002, Pärt et al. 2011, Hale et al. 
2015). Yet, by investigating the relationships between habitat characteristics and quality, we 
also identified several settlement decisions suggestive of ecological traps. Contrary to our 
hypothesis, we found the most severe mismatches between nest site preference and fitness 
outcome to be associated with the use of hetero- and conspecific social information. Given these 
results, there is thus evidence that farmlands can potentially lead to an ecological trap via 
different mechanisms, including landscape modifications, low within-season insect 
predictability, the presence of house sparrows as nest site competitors and nest boxes creating 
supra-optimal densities. This has some implications regarding the decline of farmland birds, 
which has been attributed to habitat loss and alteration, interference with farming equipment, 
direct (toxicological) and indirect (trophic) effects of pesticide use (Stanton et al. 2018). 
Moreover, our study has implications for the use of nest boxes as a conservation and research 
tool (Møller and Moller 1992, Lambrechts et al. 2010). Although the implementation of nest 
boxes is an interesting tool to manipulate a species and assess its response to different ecological 
conditions, care must be taken regarding the generality of conclusions obtained in such studies 
and their use to understand the fundamental ecology of species under natural conditions. 
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2.10 Supplementary material 
Figure S1.   Results of the model selection by AICc aiming to identify key spatial scale 
at which the cover of a) forest, b) forage crops, and c) water bodies and 
wetlands most affect nest box preference in a tree swallow population 
breeding in farmlands in southern Québec, Canada, between 2009 and 
2018. 
 
(a) 
(b) 
(c) 
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Some of our explanatory variables, notably landscape-related ones, showed correlations (Fig. 
S2). High forest cover within 500 m was associated with high forest cover within 100 m (r = 
0.42) and high cover of water bodies and wetland within 10 km (r = 0.45), which in turn was 
associated with high cover in forage crops in 500 m (r = 0.54). Those landscape variables were 
also associated with a longitudinal gradient, with more forest within 500 m, forage crops within 
500 m and water within 10 km in the eastern part of the system (r = 0.46, 0.60 and 0.63). Water 
in 10 km also followed a latitudinal gradient, being more abundant in the South (r = -0.51). 
Finally, a high density of house sparrow on a farm was associated with a low density of tree 
swallow in the previous year (r = -0.46). 
Figure S2.  Correlation matrix of the explanatory variables used to assess the 
determinants of habitat preference and their impact on the reproductive 
success of tree swallows in a nest box network in southern Québec, 
Canada, between 2009 and 2018.  
See Table 1 for the description and justification of the variables.  
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Table S1. List of the candidate models used to assess the determinants of habitat 
preference and their impact on the reproductive success of tree swallows in 
a nest box network in southern Québec, Canada, between 2009 and 2018.  
# Candidate model 
0 ~ Null 
1 ~ Control 
2 ~ Landscape + Control 
3 ~ Food + Control 
4 ~ Heterospecific social information + Control 
5 ~ Conspecific social information + Control 
6 ~ Landscape + Food + Control 
7 ~ Landscape + Heterospecific social information + Control 
8 ~ Landscape + Conspecific social information + Control 
9 ~ Food + Heterospecific social information + Control 
10 ~ Food + Conspecific social information + Control 
11 ~ Heterospecific social information + Conspecific social information + Control 
12 ~ Landscape + Food + Heterospecific social information + Control 
13 ~ Landscape + Food + Conspecific social information + Control 
14 ~ Landscape + Heterospecific social information + Conspecific social information + Control 
15 ~ Food + Heterospecific social information + Conspecific social information + Control 
16 ~ Landscape + Food + Heterospecific social information + Conspecific social information + Control 
 
Landscape, food, heterospecific and conspecific social information and control 
refer to the categories of predictors presented in Table 1. 
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Table S2.      Results of the model selections made on the candidate models presented in 
Table S1 for the different response variables: nest box preference, number of 
hatchlings and fledging success of tree swallows in southern Québec, Canada, 
between 2009 and 2018.  
Candidate 
model 
Preference 
Number of hatchlings Fledging success 
Early settlers Late settlers Early settlers Late settlers 
K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi 
0 5 288.95 0.00 7 23.34 0.00 7 1.13 0.26 4 7.14 0.01 4 55.86 0.00 
1 9 280.91 0.00 15 19.24 0.00 15 7.94 0.01 8 10.69 0.00 8 58.51 0.00 
2 14 168.94 0.00 25 33.50 0.00 25 15.21 0.00 13 15.04 0.00 13 50.17 0.00 
3 10 282.33 0.00 17 19.32 0.00 17 10.69 0.00 9 11.08 0.00 9 55.57 0.00 
4 10 280.73 0.00 17 2.88 0.08 17 7.74 0.01 9 12.71 0.00 9 60.56 0.00 
5 11 121.05 0.00 19 1.24 0.18 19 0.00 0.45 10 0.00 0.36 10 13.08 0.00 
6 15 170.05 0.00 27 33.90 0.00 27 18.85 0.00 14 15.31 0.00 14 49.48 0.00 
7 15 170.11 0.00 27 17.44 0.00 27 15.20 0.00 14 17.02 0.00 14 52.26 0.00 
8 16 15.91 0.00 29 16.26 0.00 29 10.88 0.00 15 3.20 0.07 15 0.00 0.31 
9 11 282.11 0.00 19 4.32 0.04 19 10.40 0.00 10 13.04 0.00 10 57.63 0.00 
10 12 120.14 0.00 21 1.39 0.16 21 2.06 0.16 11 0.74 0.25 11 12.41 0.00 
11 12 103.90 0.00 21 0.00 0.33 21 3.42 0.08 11 2.03 0.13 11 14.09 0.00 
12 16 171.11 0.00 29 19.29 0.00 29 18.75 0.00 15 17.15 0.00 15 51.57 0.00 
13 17 14.17 0.00 31 16.60 0.00 31 14.11 0.00 16 3.87 0.05 16 0.72 0.22 
14 17 4.05 0.12 31 15.48 0.00 31 13.82 0.00 16 5.24 0.03 16 0.32 0.27 
15 13 100.43 0.00 23 0.85 0.22 23 5.38 0.03 12 2.79 0.09 12 13.28 0.00 
16 18 0.00 0.88 33 16.56 0.00 33 16.96 0.00 17 5.83 0.02 17 0.89 0.20 
In bold are the best models (ΔAICc = 0) for each analysis.  
K = number of parameters 
wi = Akaike weight  
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Table S3.  Effect of habitat characteristics on the number of hatchlings of early and late tree swallow settlers in a nest box 
network in southern Québec, Canada, between 2009 and 2018, according to the second and third best models in 
terms of AICc (Table S2).  
Explanatory  
variable 
Estimate (95% confidence interval) 
Early settlers Late settlers 
2nd best 
w = 0.22 
3rd best 
w = 0.18 
2nd best 
w = 0.34 
3rd best 
w = 0.12 
Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated 
Forest 100 m 
        
Forest 500 m 
        
Forage crops 500 m 
        
Forest 500 m ×  
Forage crops 500 m 
        
Water 10 km 
        
Insects 0.01  
(0.00, 0.03) 
0.02  
(-0.20, 0.23) 
    
0.02  
(-0.01, 0.04) 
0.04  
(-0.15, 0.22) 
Competitor density -0.01  
(-0.03, 0.01) 
0.20  
(0.01, 0.39) 
      
Density @ t-1 0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.16  
(-0.36, 0.03) 
0.03  
(0.01, 0.04) 
-0.28  
(-0.44, -0.12) 
  
0.03  
(0.01, 0.05) 
-0.10  
(-0.28, 0.08) 
Success @ t-1 0.00  
(-0.02, 0.01) 
-0.16  
(-0.33, 0.01) 
-0.01  
(-0.02, 0.01) 
-0.17  
(-0.34, 0.00) 
  
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.20  
(-0.39, 0.00) 
Temperature -0.02  
(-0.03, 0.00) 
0.24  
(-0.09, 0.56) 
-0.01  
(-0.03, 0.00) 
0.24 
(-0.09, 0.57) 
  
-0.02  
(-0.06, 0.01) 
0.03  
(-0.17, 0.22) 
Precipitations 0.01  
(0.00, 0.03) 
0.01  
(-0.17, 0.19) 
0.01  
(0.00, 0.03) 
0.03  
(-0.15, 0.21) 
  
0.01  
(-0.01, 0.03) 
-0.13  
(-0.31, 0.05) 
Longitude 0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.09  
(-0.10, 0.28) 
0.02  
(0.00, 0.03) 
0.05  
(-0.13, 0.23) 
  
0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.02  
(-0.18, 0.21) 
Latitude -0.02  
(-0.04, 0.00) 
0.03  
(-0.14, 0.20) 
-0.02  
(-0.04, 0.00) 
0.04  
(-0.13, 0.21) 
  
0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.01  
(-0.18, 0.20) 
Predictors were standardized (zero mean, unit variance). The Akaike weight of each model is presented along with the 
estimates and their 95% confidence intervals. Estimates for which the confidence interval excludes zero are in bold.   
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 Table S4.  Effect of habitat characteristics on the fledging success of early and late tree swallow settlers in a nest box 
network in southern Québec, Canada, between 2009 and 2018, according to the second and third best models in 
terms of AICc (Table S2).  
Predictors were standardized (zero mean, unit variance). The Akaike weight of each model is presented along with the 
estimates and their 95% confidence intervals. Estimates for which the confidence interval excludes zero are in bold. 
Explanatory  
variable 
Estimate (95% confidence interval) 
Early settlers Late settlers 
2nd best 
w = 0.25 
3rd best 
w = 0.13 
2nd best 
w = 0.27 
3rd best 
w = 0.22 
Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated 
Forest 100 m 
  
-0.45  
(-0.68, -0.21) 
-0.45  
(-0.69, -0.21) 
  
-0.45  
(-0.68, -0.21) 
-0.45  
(-0.69, -0.21) 
Forest 500 m 
  
-0.27  
(-0.60, 0.06) 
-0.23  
(-0.57, 0.12) 
  
-0.27  
(-0.60, 0.06) 
-0.23  
(-0.57, 0.12) 
Forage crops 500 m 
  
-0.15  
(-0.46, 0.17) 
-0.16  
(-0.48, 0.16) 
  
-0.15  
(-0.46, 0.17) 
-0.16  
(-0.48, 0.16) 
Forest 500 m ×  
Forage crops 500 m 
  
-0.17  
(-0.48, 0.14) 
-0.16  
(-0.47, 0.15) 
  
-0.17  
(-0.48, 0.14) 
-0.16  
(-0.47, 0.15) 
Water 10 km 
  
-0.13  
(-0.53, 0.27) 
-0.12  
(-0.53, 0.28) 
  
-0.13  
(-0.53, 0.27) 
-0.12  
(-0.53, 0.28) 
Insects 0.09 
 (-0.06, 0.23) 
  
-0.11  
(-0.29, 0.07) 
0.09 
 (-0.06, 0.23) 
  
-0.11  
(-0.29, 0.07) 
Competitor density 
 
-0.01  
(-0.17, 0.15) 
-0.14  
(-0.34, 0.06) 
  
-0.01  
(-0.17, 0.15) 
-0.14  
(-0.34, 0.06) 
 
Density @ t-1 -0.08  
(-0.24, 0.09) 
-0.08  
(-0.26, 0.09) 
-0.48  
(-0.68, -0.28) 
-0.45  
(-0.64, -0.26) 
-0.08  
(-0.24, 0.09) 
-0.08  
(-0.26, 0.09) 
-0.48  
(-0.68, -0.28) 
-0.45  
(-0.64, -0.26) 
Success @ t-1 -0.23  
(-0.36, -0.11) 
-0.24  
(-0.36, -0.11) 
0.42  
(0.27, 0.56) 
0.41  
(0.26, 0.56) 
-0.23  
(-0.36, -0.11) 
-0.24  
(-0.36, -0.11) 
0.42  
(0.27, 0.56) 
0.41  
(0.26, 0.56) 
Temperature 0.22  
(-0.10, 0.55) 
0.26 (-0.05, 0.58) -0.17  
(-0.64, 0.30) 
-0.14  
(-0.62, 0.33) 
0.22  
(-0.10, 0.55) 
0.26 (-0.05, 0.58) -0.17  
(-0.64, 0.30) 
-0.14  
(-0.62, 0.33) 
Precipitations 0.07  
(-0.04, 0.18) 
0.08  
(-0.03, 0.19) 
-0.01  
(-0.14, 0.12) 
-0.01  
(-0.14, 0.12) 
0.07  
(-0.04, 0.18) 
0.08  
(-0.03, 0.19) 
-0.01  
(-0.14, 0.12) 
-0.01  
(-0.14, 0.12) 
Longitude 0.21  
(-0.13, 0.54) 
0.23  
(-0.11, 0.56) 
0.17 
 (-0.20, 0.55) 
0.21  
(-0.18, 0.60) 
0.21  
(-0.13, 0.54) 
0.23  
(-0.11, 0.56) 
0.17 
 (-0.20, 0.55) 
0.21  
(-0.18, 0.60) 
Latitude -0.17  
(-0.49, 0.14) 
-0.17  
(-0.48, 0.14) 
-0.48  
(-0.79, -0.18) 
-0.47  
(-0.78, -0.16) 
-0.17  
(-0.49, 0.14) 
-0.17  
(-0.48, 0.14) 
-0.48  
(-0.79, -0.18) 
-0.47  
(-0.78, -0.16) 
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Figure S3. The effect of agricultural intensity and openness of landscape within 5 km 
around nest box on a) nest box preference, b) probability of hatching failure 
of late settlers, and c) fledging success of early settlers for tree swallows in a 
gradient of agricultural intensification in southern Québec, Canada, 
between 2009 and 2018.  
Preference predictions were based on an ordinal mixed logistic regression (model 
#16 in Table S1). N = 2915 potential breeding attempts. Probability of hatching 
failure model-averaged predictions were made on the list of models presented in 
Table S1. N= 891 clutches. Fledging success model-averaged predictions were 
made on the list of models presented in Table S1. N= 953 broods. See table S5 
Akaike weights of each analysis. Other variables in the models were kept at their 
average value. Shaded areas represent 95% confidence intervals. 
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Table S5.     Results of the model selections made on the candidate models presented in 
Table S1 for the different response variables: nest box preference, number of 
hatchlings and fledging success of tree swallows in southern Québec, Canada, 
between 2009 and 2018, using a 5-km rather that 500-m scale for forage crops 
and forest cover. 
Candidate 
model 
Preference 
Number of hatchlings Fledging success 
Early settlers Late settlers Early settlers Late settlers 
K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi K ΔAICc wi 
0 5 289.72 0.00 7 24.39 0.00 7 2.49 0.08 4 23.02 0.00 4 54.63 0.00 
1 9 281.68 0.00 15 20.30 0.00 15 9.30 0.00 8 26.57 0.00 8 57.28 0.00 
2 14 151.51 0.00 25 27.96 0.00 25 3.53 0.05 13 11.70 0.00 13 45.91 0.00 
3 10 283.09 0.00 17 20.37 0.00 17 12.05 0.00 9 26.96 0.00 9 54.34 0.00 
4 10 283.18 0.00 17 1.42 0.16 17 7.50 0.01 9 28.59 0.00 9 59.33 0.00 
5 11 121.81 0.00 19 2.30 0.10 19 1.36 0.14 10 15.88 0.00 10 11.84 0.00 
6 15 152.81 0.00 27 28.41 0.00 27 5.87 0.01 14 12.01 0.00 14 44.33 0.00 
7 15 153.47 0.00 27 12.56 0.00 27 0.00 0.27 14 13.50 0.00 14 47.99 0.00 
8 16 14.40 0.00 29 14.65 0.00 29 2.23 0.09 15 0.00 0.42 15 0.00 0.26 
9 11 284.56 0.00 19 2.63 0.09 19 10.18 0.00 10 29.00 0.00 10 56.40 0.00 
10 12 120.90 0.00 21 2.44 0.10 21 3.42 0.05 11 16.62 0.00 11 11.18 0.00 
11 12 102.71 0.00 21 0.00 0.33 21 3.64 0.04 11 17.63 0.00 11 12.31 0.00 
12 16 154.75 0.00 29 13.92 0.00 29 1.71 0.11 15 13.97 0.00 15 46.42 0.00 
13 17 13.84 0.00 31 15.58 0.00 31 4.78 0.02 16 0.93 0.27 16 0.13 0.24 
14 17 2.74 0.20 31 13.17 0.00 31 2.48 0.08 16 1.52 0.20 16 0.07 0.25 
15 13 99.15 0.00 23 0.81 0.22 23 5.49 0.02 12 18.53 0.00 12 11.50 0.00 
16 18 0.00 0.80 33 14.69 0.00 33 4.24 0.03 17 2.66 0.11 17 0.03 0.25 
 
In bold are the best models (ΔAICc = 0) for each analysis.  
K = number of parameters 
wi = Akaike weight 
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Table S6.  Determinants of nest box preference in tree swallows and their effect on the 
reproductive success of early and late settlers in a nest box network in 
southern Québec, Canada, between 2009 and 2018, using a 5-km rather that 
500-m scale for forage crops and forest cover.  
Explanatory 
variable 
Estimate (95% confidence interval) 
Preference 
N = 2915 
Number of hatchlings Fledging success 
Early settlers 
N = 1268 
Late settlers 
N = 891 
Early settlers 
N = 953 
Late settlers 
N = 644 
Conditional Zero-inflated Conditional Zero-inflated 
Forest 100 m -0.58  
(-0.70, -0.46) 
  
-0.01  
(-0.03, 0.01) 
0.12  
(-0.04, 0.29) 
0.10  
(-0.07, 0.28) 
-0.49  
(-0.71, -0.27) 
Forest 5 km 0.21  
(-0.07, 0.48) 
  
0.05  
(0.01, 0.08) 
-0.07  
(-0.39, 0.25) 
-0.44  
(-0.93, 0.06) 
0.06  
(-0.35, 0.48) 
Forage crops 5 km 0.15  
(-0.04, 0.34) 
  
0.00  
(-0.04, 0.03) 
-0.21  
(-0.51, 0.09) 
0.53  
(0.26, 0.80) 
-0.03  
(-0.33, 0.27) 
Forest 5 km× 
Forage crops 5 km 
-0.28  
(-0.50, -0.06) 
  
-0.03  
(-0.06, 0.01) 
0.61  
(0.27, 0.95) 
-0.58  
(-0.90, -0.26) 
-0.16  
(-0.48, 0.16) 
Water 10 km 
-0.11  
(-0.37, 0.15) 
  
-0.01  
(-0.04, 0.02) 
-0.16  
(-0.47, 0.15) 
0.57  
(0.13, 1.01) 
-0.20  
(-0.60, 0.20) 
Insect biomass 0.12  
(0.01, 0.24) 
      
Competitor density 0.26  
(0.13, 0.38) 
-0.01  
(-0.03, 0.01) 
0.22  
(0.02, 0.41) 
-0.01  
(-0.03, 0.01) 
0.24  
(0.06, 0.42) 
  
Density @ t-1 
0.69  
(0.55, 0.82) 
0.02  
(0.00, 0.04) 
-0.15  
(-0.35, 0.05) 
  
-0.02  
(-0.19, 0.15) 
-0.45  
(-0.64, -0.26) 
Success @ t-1 0.39  
(0.30, 0.48) 
-0.01  
(-0.02, 0.01) 
-0.16  
(-0.33, 0.02) 
  
-0.25  
(-0.38, -0.13) 
0.40  
(0.25, 0.55) 
Temperature -0.01  
(-0.15, 0.14) 
-0.01  
(-0.03, 0.00) 
0.24  
(-0.08, 0.56) 
-0.01  
(-0.05, 0.02) 
-0.04  
(-0.23, 0.16) 
0.25  
(-0.04, 0.55) 
-0.16  
(-0.63, 0.31) 
Precipitations -0.15  
(-0.24, -0.07) 
0.01  
(0.00, 0.03) 
0.01  
(-0.17, 0.19) 
0.01  
(-0.01, 0.03) 
-0.16  
(-0.34, 0.02) 
0.05  
(-0.06, 0.16) 
-0.02  
(-0.15, 0.10) 
Longitude -0.24  
(-0.53, 0.04) 
0.01  
(-0.01, 0.03) 
0.10  
(-0.09, 0.28) 
-0.01  
(-0.05, 0.03) 
0.26  
(-0.09, 0.61) 
-0.19  
(-0.68, 0.30) 
0.07  
(-0.36, 0.50) 
Latitude 
0.00  
(-0.22, 0.21) 
-0.02  
(-0.04, 0.00) 
0.04  
(-0.13, 0.21) 
0.03  
(0.00, 0.05) 
-0.21  
(-0.46, 0.04) 
0.22  
(-0.15, 0.59) 
-0.39  
(-0.73, -0.05) 
 
Coefficients come from an ordinal logistic mixed regression for preference, a zero-inflated 
GLMM using generalized Poisson distribution and log link function for the number of 
hatchlings and GLMM using binomial error distribution and logit link function for fledging 
success. Predictors were standardized (zero mean, unit variance). For each analysis we present 
the coefficients of the model that ranked best in terms of AICc, their 95% confidence intervals 
and the sample size. See Table 1 for definitions the variables and Table S5 for results of the 
model selection. Estimates for which the confidence interval excludes zero are in bold 
CHAPITRE 3  
DISCUSSION ET CONCLUSION 
3.1 Retour sur les résultats 
L’objectif général de ce projet était de mieux comprendre le comportement de sélection 
d’habitat chez une population d’Hirondelle bicolore nichant dans un système de nichoirs en 
milieux agricoles dans le Sud du Québec, et ce, afin d’identifier des mécanismes potentiels de 
trappes écologiques. Les objectifs spécifiques étaient de : (1) identifier les caractéristiques 
environnementales et sociales de l’habitat qui sont potentiellement utilisées par les individus 
pour en évaluer la qualité; et (2) déterminer si ces caractéristiques constituent de bons 
indicateurs de la qualité réelle de l’habitat, et ce, séparément pour les individus qui se sont établis 
tôt et tard. En comparant la relation de chaque caractéristique de l’habitat à la préférence du 
nichoir et à sa qualité réelle, telle que définie par deux composantes du succès reproducteur, j’ai 
pu déterminer dans quelles mesures elles contribuaient à éloigner la sélection d’habitat d’un 
scénario idéal.  
Mon étude a d’abord permis de dresser un portrait assez détaillé des caractéristiques 
environnementales et sociales de l’habitat qui orientent la sélection d’habitat des hirondelles, et 
ce, dans l’environnement fortement anthropisé qu’offrent les milieux agricoles. Ensuite, ce 
projet a permis d’identifier des mécanismes potentiels de trappes écologiques agissant sur un 
sous-échantillon d’individus en fonction de leur date d’établissement. Cette information est 
d’autant plus intéressante compte tenu du déclin de cet insectivore aérien (Michel et al., 2016; 
Nebel et al., 2010; Shutler et al., 2012), pour lequel les mesures de conservations peuvent 
prendre la forme d’installation de nichoirs (Cornell Lab of Ornithology, 2020). Mes résultats 
pourraient ainsi aider à perfectionner les programmes de nichoirs en sélectionnant davantage 
des milieux qui risquent d’être préférés par l’Hirondelle bicolore basé sur plusieurs 
caractéristiques de l’habitat, et qui constituent réellement des habitat de qualité supérieure. 
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3.1.1. Déterminants de préférence  
J’ai trouvé que le contexte paysager, la disponibilité en nourriture au printemps ainsi que 
l’information sociale issue des individus d’une autre espèce (hétérospécifiques) et de la même 
espèce (conspécifiques) étaient tous des facteurs déterminant la préférence de nichoirs de 
l’Hirondelle bicolore. Ceci souligne la complexité du comportement de sélection d’habitat chez 
une espèce utilisant des cavités secondaires et qui peut ainsi être perçue comme moins sélective 
en raison de la rareté des cavités naturelles (Chalfoun et Schmidt, 2012; Robertson et al., 2013). 
D’ailleurs, plusieurs études antérieures ont porté sur l’influence des caractéristiques des cavités 
sur les préférences de sites de nidification des hirondelles, sans s’attarder aux caractéristiques 
de l’habitat (Edworthy et al., 2018; Rendell et Robertson, 1989; Robles et Martin, 2013). Mon 
étude permet donc, en contrôlant les caractéristiques de cavités à l’aide de nichoirs, de souligner 
l’importance de plusieurs caractéristiques de l’habitat.  
3.1.1.1 Contexte paysager 
Mes résultats suggèrent d’abord que les hirondelles sélectionnaient préférentiellement les 
nichoirs dont la forêt à l’intérieur d’un rayon de 100 m était peu abondante. Cela est en accord 
avec deux études précédentes qui ont montré que l’Hirondelle bicolore préférait nicher près des 
milieux ouverts, et ce, dans une grille de nichoirs de même que dans des cavités naturelles 
(Rendell and Robertson, 1990; Robles and Martin, 2013). Cette préférence pourrait viser à 
faciliter la défense du nid contre les prédateurs, qui pourraient d’ailleurs être plus actifs et/ou 
abondants près des lisières forestières (Chalfoun et al., 2002; Lahti, 2001), ou à maximiser l’aire 
de vol pouvant être utilisé pour la quête alimentaire à proximité du nid (Rendell et Robertson 
1990, Robles et Martin 2013).  
Mes résultats montrent également que les préférences associées au type d’agriculture variaient 
en fonction de l’abondance de forêt, et ce, dans un rayon de 500 m autour du nichoir. En milieux 
plus ouvert, les hirondelles préféraient une grande abondance de cultures fourragères, alors que 
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l’inverse était vrai lorsque la forêt était plus abondante. Ceci pourrait être dû à la structure de 
paysage relative au gradient d’intensification agricole de notre système, les cultures fourragères 
étant généralement cultivées sur de plus petites parcelles et en milieux plus forestiers (Bélanger 
and Grenier, 2002). Les hirondelles pourraient donc préférer des milieux ouverts moins 
fragmentés pour faciliter la quête alimentaire, tout en étant attirées par le verdissement précoce 
du couvert permanent offert par les cultures fourragères. (Thorup et al., 2017).  
Finalement, la seule variable de paysage étudiée qui n’était pas associée à la préférence de 
nichoir est l’abondance de plans et cours d’eau, ainsi que de milieux humides, à l’intérieur d’un 
rayon de 10 km. Ceci est particulièrement étonnant considérant que l’Hirondelle bicolore est 
connue pour être associée à ces milieux, utilisés principalement pour l’alimentation (Winkler et 
al., 2011). Toutefois, il est à noter que notre capacité à détecter les effets de l’eau est limitée par 
la faible variabilité des fermes, dont la couverture en eau et milieux humides dans un rayon de 
10 km varie seulement entre 1 et 11%. Notre système ne fait toutefois pas exception parmi les 
paysages agricoles, où des zones humides ont été drainées et se font maintenant rares (Blann et 
al., 2009).  
3.1.1.2 Disponibilité en nourriture 
Mes résultats ont également révélé une préférence de l’Hirondelle bicolore pour les habitats qui 
avaient une plus forte disponibilité en insectes au printemps. Peu d’études ont réussi à montrer 
que la disponibilité de proies affectait la sélection d’habitat chez des oiseaux insectivores (Burke 
et Nol, 1998; Petit et Petit, 1996), et encore moins chez des insectivores aériens (Brown et 
Brown, 1996; English et al., 2017; Forsman et al., 1998; Redmond et al., 2009). À ma 
connaissance, cette étude est la première qui montre que la préférence d’habitat de l’Hirondelle 
bicolore est reliée à la disponibilité de proies, information d’autant plus intéressante considérant 
le contexte agricole de l’étude et le déclin de cette espèce dans la portion nord-est de son aire 
de distribution (Michel et al., 2016; Nebel et al., 2010; Shutler et al., 2012). 
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3.1.1.3 Information sociale hétérospécifique 
Pour ce qui est de l’information sociale issue des hétérospécifiques, j’ai trouvé une préférence 
des Hirondelles bicolores pour les fermes où leur principal compétiteur, c’est-à-dire le Moineau 
domestique, étaient plus abondant. Pourtant, une autre étude portant sur la compétition entre ces 
deux espèces dans notre système avait révélé que l'occupation des nids d'Hirondelle bicolore 
diminuait avec la densité de Moineau domestique lorsqu'évaluée par points d’écoute (Robillard 
et al., 2013). Puisque j’ai contrôlé pour la longitude et la latitude dans mes modèles, il est peu 
probable que la tendance observée dans la présente étude soit due à une plus forte densité de 
Moineau domestique plus près des voies migratoires par lesquelles les hirondelles arrivent sur 
l’aire d’étude. Toutefois, elle pourrait potentiellement s’expliquer par une détectabilité des 
fermes qui augmente avec la densité de moineaux (Stamps et al., 2005), ce qui pourrait faire en 
sorte que les fermes ayant une forte densité de moineaux soient les premières visitées par les 
hirondelles à leur arrivée. D’ailleurs, il semble d’autant plus logique que l’Hirondelle bicolore 
ait évolué pour être attirée par une haute densité d’hétérospécifiques puisque les cavités 
secondaires sont rares, alors les pressions de sélection pour trouver ces cavités ont dues être 
fortes. Alternativement, pour les oiseaux migrateurs, la densité d’individus d’une espèce 
résidente qui partage des besoins écologiques similaires peut être utilisée pour évaluer la qualité 
de l’habitat, avec l’avantage d’être disponible en début de saison (Kivelä et al., 2014; 
Mönkkönen et al., 1999; Seppänen et al., 2007; Thomson et al., 2003).  
3.1.1.4 Information sociale conspécifique  
Mes résultats montrent une préférence pour les fermes ayant eu une forte densité de 
conspécifiques lors de la saison de reproduction précédente, suggérant qu’il y ait attraction 
conspécifique chez cette espèce. Ce résultat n’est pas très surprenant étant donné que 
l’Hirondelle bicolore est généralement considérée comme une espèce semi-coloniale 
puisqu’elle se reproduit souvent en agrégation (Winkler et al., 2011). Toutefois, la majorité des 
études pourtant sur l’Hirondelle bicolore prennent place dans des systèmes de nichoirs (Jones, 
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2003), et sa distribution en nature risque plutôt de suivre la disponibilité et la qualité des cavités 
naturelles (Holt et Martin, 1997; Robles et Martin, 2013, 2014), et donc d’être hautement 
variable. Il est donc intéressant que mon étude souligne une préférence pour des densités plus 
élevées, qui pourraient compter plusieurs bénéfices : détectabilité accrue des parcelles d'habitat 
(King et Cowlishaw, 2007; Stamps, 2001), accès à plus de partenaires potentiels et 
d’opportunités de copulations hors couple (Charmantier et Perret, 2004; Griffith et al., 2002; 
Lessard et al., 2014) et détectabilité et défense accrues contre les prédateurs (Smith, 1986; 
Turner et Pitcher, 1986). Il serait toutefois pertinent de s’intéresser au rôle de la philopatrie dans 
cette tendance : est-ce que les individus qui ont sélectionné des nichoirs tôt en milieux de haute 
densité s’y étaient reproduits l’année précédente? Est-ce que les individus qui ne s’étaient pas 
reproduit l’année précédente (i.e., étaient non reproducteurs ou juvéniles) préfèrent également 
les habitats plus densément peuplés? 
Finalement, mes résultats montrent également une préférence des hirondelles pour les fermes 
où le succès reproducteur moyen des conspécifiques était élevé lors de la saison de reproduction 
précédente, ce qui appuie les résultats de deux études précédentes issues de ce système d’étude 
qui ont montré l'importance du succès reproducteur passé sur la probabilité d’occupation, mais 
à l’échelle du nichoir (Ghilain et Bélisle, 2008; Robillard et al., 2013). Une autre étude a 
également montré que le succès reproducteur personnel influence les décisions de dispersion 
puisque les femelles sont plus susceptibles de disperser si elles ont subi un échec lors de la 
saison précédente (Lagrange et al., 2017). Il serait donc, encore une fois, pertinent d’investiguer 
l’utilisation de l’information publique par les individus qui étaient non reproducteurs ou 
juvéniles lors de l’année précédente puisqu’ils n’ont pas accès à une information personnelle 
relative à leur propre performance reproductrice passée (Boulinier et Danchin, 1997; Doligez et 
al., 2004).  
Il est à noter que la présence d’individus dans le passé et leur performance peuvent également 
être déduites de manière indirecte, par exemple par l’observation des nids (Rendell and Verbeek, 
1996; Ringhofer and Hasegawa, 2014). Dans notre cas, puisque les nichoirs étaient vidés chaque 
 
 85 
automne, une telle observation des nids pouvait se faire seulement avant la migration, à la fin 
de l’été. Par contre, il n’est pas impossible que les individus se fient également à l’état des 
nichoirs au printemps qui, même s’ils ont été vidés, peuvent porter des traces de fèces indiquant 
la présence d’oisillons dans le passé.  
3.1.2. Prédicteurs de qualité d’habitat 
Puisque plusieurs sources d’information, à la fois environnementales et sociales, sont 
potentiellement utilisées par l’Hirondelle bicolore pour évaluer les habitats, cette espèce pourrait 
être moins susceptible d’être sujette à une trappe écologique sévère (Hale et al., 2015; Pärt et 
al., 2011; Valone et Templeton, 2002). J’ai toutefois détecté plusieurs découplages entre les 
préférences pour des caractéristiques d’habitat et leur lien au succès reproducteur qui 
contribuent à l’éloignement d’une sélection d’habitat idéale. Ces découplages prenaient deux 
formes : (1) une caractéristique d’habitat était associée à la préférence, mais pas au succès 
reproducteur; et, forme plus sévère, (2) la relation entre une caractéristique et la préférence allait 
dans le sens opposé de sa relation au succès reproducteur. 
3.1.2.1 Contexte paysager 
Parmi les découplages de la première forme, le contexte paysager agricole à 500 m influençait 
la préférence de nichoir, mais n’était associé ni au nombre d’oisillons nés, ni au succès d’envol. 
Cette absence d’effet est assez surprenante considérant que plusieurs études précédentes ont 
montré une augmentation de la performance de reproduction avec la quantité de cultures 
fourragères dans notre système, toutefois en utilisant un rayon de 5 km, qui représente la 
distance maximale parcourue par les adultes pour l’alimentation des oisillons (Daoust et al., 
2012; Ghilain et Bélisle, 2008; Porlier et al., 2009). J’ai donc refait mes analyses en utilisant 
une échelle de 5 km pour l’interaction entre les cultures fourragères et la forêt afin d’évaluer 
dans quelles mesures ces résultats étaient reproductibles. J’ai d’abord détecté les mêmes patrons 
suggérant une préférence pour les cultures fourragères en milieux ouverts, mais j’ai également 
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trouvé que le succès d’envol des individus établis tôt augmentait avec les cultures fourragères 
et que la probabilité d’un échec d’éclosion des individus établis tard diminuait avec les cultures 
fourragères, et ce principalement en milieux ouverts. Si l’on considère uniquement l’échelle de 
5 km, le paysage agricole serait donc associé à une sélection d’habitat idéale. Or, une sélection 
de modèles par AICc a révélé que les échelles de moins de 500 m avaient un meilleur pouvoir 
prédictif de la préférence (quoi qu’un léger minimum local fût présent à 5 km si l’on considère 
les échelles de plus de 1 km).  
Il semblerait donc que le paysage agricole influence le succès reproducteur à une échelle plus 
grande que la préférence, ce qui peut paraître contre-intuitif puisque les hirondelles parcourent 
vraisemblablement de plus grandes distances lors de la sélection d’habitat pour explorer et 
chercher des partenaires de reproduction (Lessard et al., 2014; Stapleton et Robertson, 2006), 
alors qu’elles resteraient plus près du nid lors de l’alimentation des oisillons (McCarty et 
Winkler, 1999). Toutefois, c’est entre autres à travers la disponibilité en nourriture que le type 
de paysage devrait affecter le succès reproducteur des hirondelles, or une partie des arthropodes 
consommés par les hirondelles constituent du « plancton aérien », c’est-à-dire que leur capacité 
de vol limité rend leurs déplacements dépendants des conditions atmosphériques, dont le vent 
(Drake and Farrow, 1989; Dreelin et al., 2018; Russell, 1999). Par conséquent, la disponibilité 
de nourriture d’un habitat donné est susceptible de varier non seulement en fonction des 
arthropodes qui y sont produits, mais également en fonction de ceux qui sont produit dans les 
paysages environnants, des conditions atmosphériques et de la résistance du milieu au 
déplacement du plancton aérien (Drake and Farrow, 1989; Russell and Wilson, 1996). Ceci 
engendre potentiellement du bruit dans la relation entre le paysage et le succès reproducteur des 
hirondelles, et pourrait expliquer pourquoi des effets sont détectés seulement à de plus grandes 
échelles spatiales. À la lumière de mes résultats, il serait intéressant de réitérer les analyses de 
Ghilain et Bélisle (2008) en ce qui a trait à la relation entre le succès reproducteur et le paysage 
à différentes échelles spatiales, cette fois-ci en utilisant un jeu de données à jour, qui compte 
maintenant jusqu’à 14 années, ainsi que les données de paysage à plus petites échelles, récoltées 
depuis 2006, afin de nuancer davantage l’idée selon laquelle les cultures fourragères constituent 
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des habitats de qualité supérieure. Il serait aussi intéressant d’investiguer le rôle de la 
disponibilité de nourriture dans cette relation, maintenant que des données d’insectes sont 
disponibles.  
Ces analyses subséquentes utilisant un rayon de 5 km pour les cultures fourragères et la forêt 
ont également révélé que le succès d’envol des individus établis tôt augmentait avec la 
couverture en eau et en milieux humides à 10 km. Considérant que notre capacité à détecter ces 
effets est vraisemblablement limitée, cette observation vient confirmer l’importance de l’eau et 
des milieux humides pour la reproduction des hirondelles, quoique leur impact sur la sélection 
du site de nidification reste incertain. La comparaison des milieux agricoles avec des 
environnements plus près de ceux utilisés par les hirondelles nichant dans des cavités naturelles, 
qui sont souvent situés à proximité de plans et cours d’eau et/ou de milieux humides, permettrait 
potentiellement de mieux évaluer l’importance de cette composante du paysage pour la sélection 
d’habitat et de mieux quantifier ses impacts sur le succès reproducteur.  
3.1.2.2 Disponibilité en nourriture 
Pour ce qui est de la disponibilité en nourriture, l’absence de lien avec le succès reproducteur 
est peu surprenante considérant sa faible prédictibilité saisonnière qui pourrait être due à une 
utilisation de pesticides modulant la phénologie et l’abondance des insectes au cours de la saison 
(Bellavance et al., 2018; Mulé et al., 2017; Pisa et al., 2015; Rioux Paquette et al., 2013). Ainsi, 
les fermes qui avaient une grande abondance d’insectes au moment de la sélection d’habitat 
n’avaient pas nécessairement plus d’insectes au moment du nourrissage des oisillons; parfois 
même elles en avaient moins (corrélation négative). Par ailleurs, il est à noter que j’ai utilisé la 
biomasse d’insectes sans faire de tri pour sélectionner les taxons qui se retrouvent en plus grande 
abondance dans le régime alimentaire des hirondelles (e.g., Diptères; Bellavance et al. 2018) et 
sans les dénombrer. Somme toute, mon étude ne permet donc pas de conclure que la 
disponibilité en insectes n’affecte pas le succès reproducteur, mais suggère plutôt que l’usage 
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de cette source d’information pour la sélection de nichoir est non adaptatif dans un contexte 
agricole. 
3.1.2.3 Information sociale hétéro- et conspécifique 
Contrairement à mon hypothèse stipulant que l’information sociale mènerait à une sélection 
d’habitat adaptative, j’ai trouvé des découplages de la deuxième forme pour la densité de 
compétiteurs ainsi que la densité de conspécifiques et leur succès reproducteur lors de l’année 
précédente. D’abord, les fermes ayant une plus grande densité de Moineau domestique étaient 
préférées, mais entraînaient également une plus forte probabilité que les hirondelles subissent 
un échec d’éclosion du fait que la compétition pour les nichoirs peut entraîner des interactions 
létales, l’usurpation de la cavité, ainsi que la disparition et la prédation des œufs d'hirondelles 
(Robillard et al., 2013; Winkler et al., 2011).  
Ensuite, une plus forte densité de conspécifiques lors de l’année précédente était préférée, mais 
était également associée à une diminution du succès d’envol des individus établis tard. Les coûts 
potentiels de se reproduire en agrégation incluent des facteurs densité-dépendants tels que la 
compétition par interférence et par épuisement des ressources (Fretwell et Lucas, 1970; 
Sutherland, 1996; Winkler et al., 2011) et l'augmentation de la prédation et de la transmission 
des parasites (Møller, 1989). Mes résultats suggèrent que ces coûts pourraient l'emporter sur les 
avantages de l'utilisation de la densité de conspécifiques comme indice de qualité d’habitat, et 
ce, pour les individus établis tard seulement. Ceux-ci pourraient être plus vulnérables, car ils 
sont en moyenne moins expérimentés et en moins bonne condition corporelle, donc plus 
susceptibles de subir des conséquences de la compétition intraspécifique, du parasitisme ou de 
la prédation. Alternativement, ces facteurs pourraient augmenter au cours de la saison et être 
ainsi plus dommageables pour les individus qui se reproduisent plus tard (Robles et Martin, 
2013).  
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Finalement, les fermes présentant un plus grand succès reproducteur des conspécifiques lors de 
l’année précédente étaient préférées, mais étaient également associées à une légère diminution 
du succès d’envol des individus établis tôt. Il est clair que ce n’est pas le succès reproducteur 
passé qui affecte directement le succès reproducteur présent, mais que cette relation passe 
probablement par un (ou plusieurs) facteurs que nous n’avons pas mesuré(s). Par exemple, la 
présence de parasites dans les nids, dont la larve de mouche Protocalliphora sialia, pourrait 
potentiellement être à la base de cette relation, spécialement considérant que son abondance 
dans les nids augmente avec le nombre d’oisillons envolés et la date de ponte (Daoust et al., 
2012).  
Somme toute, ces résultats permettent de conclure que l’installation de nichoirs à des fins de 
conservation de l’Hirondelle bicolore en milieux agricoles devrait viser des milieux ouverts en 
zones d’agriculture non-intensive. Il serait aussi important de s’assurer que les nichoirs ne soient 
pas situés dans un environnement utilisé par le Moineau domestique. Finalement, les nichoirs 
devraient être regroupés, mais je recommanderais que ces agrégations comptent moins de dix 
nichoirs. 
3.2 Limites du projet et perspectives 
3.2.1. Étude des trappes écologiques 
Les trappes écologiques posent des risques réels pour la conservation des populations animales, 
particulièrement celles qui utilisent des habitats anthropisés (Delibes et al., 2001; Donovan et 
Thompson, 2001; Kokko et Sutherland, 2001; Robertson et Blumstein, 2019). C’est précisément 
pour cette raison qu’il est nécessaire d’étudier ces espèces en ce sens. Pourtant, les études portant 
sur les trappes écologiques ont presque exclusivement été publiées dans des revues scientifiques 
axées sur l'écologie, l'évolution et le comportement, et très peu dans des revues de gestion et de 
conservation de la faune (Battin, 2004; Robertson et Blumstein, 2019). Un récent article de 
Robertson et Blumstein (2018) a tenté de remettre les trappes écologiques et, plus généralement, 
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les trappes évolutives, dans un contexte plus appliqué. Les auteurs suggèrent l’ordre suivant 
pour étudier les trappes évolutives : (1) détecter des symptômes (par exemple, dans le cas des 
trappes écologiques, une forte densité d’individus dominants dans des habitats de faible qualité), 
(2) confirmer la présence d’une trappe, (3) en estimer les coûts en termes d’aptitude 
phénotypique, (4) identifier les causes, et (5) trouver des solutions concrètes agissant soit sur 
l’attraction de la ressource de qualité moindre, son accessibilité ou l’aptitude phénotypique des 
individus qui l’utilisent.  
Ma recherche s’inscrit dans un contexte où des symptômes potentiels de trappe écologique 
avaient préalablement été détectés. Porlier et al. (2009) ont d’abord trouvé que les individus 
plus diversifiés génétiquement s’établissaient plus tôt et se retrouvaient dans les paysages 
agricoles plus intensifs, lesquels constitueraient des habitats de qualité moindre. Ensuite, Rioux 
Paquette et al. (2013) ont trouvé une augmentation saisonnière du nombre de Diptères moins 
prononcée dans ces paysages. Mon étude visait à mettre en évidence la présence d’une trappe 
écologique en identifiant une utilisation d’indicateurs de qualité d’habitat non adaptative. Par 
contre, mes résultats n’ont pas permis d’identifier une caractéristique d’habitat qui entraînerait 
une trappe écologique pour tous les individus de la population puisque les découplages observés 
ne s’appliquaient qu’à un sous-échantillon d’individus défini par leur date d’établissement. Ma 
recherche n’aura donc pas permis d’établir hors de tout doute qu’une trappe écologique menace 
la population d’Hirondelle bicolore nichant en milieux agricoles dans le Sud du Québec. 
Mon approche a toutefois permis d’identifier des caractéristiques de l’habitat potentiellement 
utilisées par les individus comme indicateurs de qualité, ce qui m’a à la fois permis d’identifier 
des causes potentielles aux comportements sous-optimaux observés, mais également 
d’améliorer les connaissances générales sur mon espèce d’étude. Suivant le modèle de 
Robertson et Blumstein (2019), des recherches futures pourraient tenter de quantifier les 
conséquences démographiques de ces comportements afin d’évaluer s’ils contribuent à 
exacerber le déclin de la population. Ceci permettrait par ailleurs d’évaluer dans quelle mesure 
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la sélection d’habitat pourrait potentiellement être associée au déclin plus généralisé des 
insectivores aériens.  
À la lumière de mes travaux, je constate que le comportement de sélection d’habitat est 
complexe et que son étude demande beaucoup de ressources. Pour mettre en évidence la 
présence d’une trappe écologique, il est nécessaire d’avoir au moins un indice de préférence et 
d’aptitude phénotypique associé à différents types d’habitats (Robertson et Hutto, 2006; 
Robertson et al., 2013). J’ai eu la chance de travailler avec un jeu de données incluant des 
informations détaillées sur le succès reproducteur, le comportement et l’habitat de près de 3000 
couples d’hirondelles à travers 10 années sur une aire géographique considérable. Toutefois, 
malgré l’ampleur de ce jeu de données, une limitation de mon projet réside dans la qualité de 
mes variables de préférence et d’aptitude phénotypique. D’abord, mes dates d’établissement ont 
été simplifiées à une dichotomie (tôt/tard) à cause d’une censure des données (sensu Fox, 2015) 
causée par des contraintes logistiques de terrain au fil des années. De plus, les dates 
d’établissement peuvent mal représenter la préférence des individus si des stratégies de sélection 
d’habitat alternatives existent dans la population (e.g., selon les classes d’âge) (Robertson et 
Hutto, 2006). Ensuite, mes variables d’aptitude phénotypique représentaient uniquement le 
succès reproducteur avant l’envol des oisillons, sans considération pour la survie des adultes et 
des juvéniles post-envol, qui est potentiellement influencée par plusieurs facteurs 
physiologiques, phénologiques et environnementaux (Boynton et al., 2020; Clark et al., 2018; 
Greño et al., 2007; Monros et al., 2002; Naef-Daenzer et al., 2001).  
Il ne fait pas de doute que ces deux types de données (préférence et aptitude phénotypique) sont 
difficiles à obtenir. Ceci explique en partie pourquoi la densité d’individus occupant un habitat, 
variable relativement facile à mesurer, est encore souvent utilisée pour quantifier soit la 
préférence ou la qualité des habitats (revue dans Robertson et Hutto, 2006), quoique ces 
utilisations soient largement contestées (Van Horne, 1983; Pärt et al., 2007). Par ailleurs, les 
ressources limitées des organismes de conservations et des gestionnaires de la faune 
contraignent davantage l’identification des trappes écologiques et évolutives (Battin, 2004; Hale 
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et Swearer, 2016; Robertson et Blumstein, 2019). Étant donnée la rareté des recherches visant à 
les détecter, leur impact sur la conservation est probablement sous-estimé par rapport à d'autres 
sources de déclin de population (Robertson et Blumstein, 2019).  
Il est donc essentiel de poursuivre la recherche visant à identifier de potentiels mécanismes de 
trappe, mais également de se questionner quant aux méthodes utilisées pour les mettre en 
évidence et leur accessibilité. Une méthode relativement rapide pourrait consister à comparer 
un indice de préférence et une composante d’aptitude phénotypique moyennes dans différents 
types d’habitats (tel que suggéré par Robertson et Hutto, 2006). Cette méthode est probablement 
suffisante lorsque la trappe écologique est sévère et que son mécanisme est simple, par exemple 
dans le cas des Goglus des Prés (Dolichonyx oryzivorus), qui préfèrent les fourrages aux prairies 
naturelles mais dont les nichées y subissent une forte mortalité suite à la récolte des foins 
(Bollinger et al., 1990). Toutefois, cette méthode ne permettrait pas de détecter des mécanismes 
plus complexes venant de plusieurs caractéristiques de l’habitats qui ne sont pas parfaitement 
corrélées. Par exemple, dans ma situation, si j’avais simplement comparé la préférence et le 
succès reproducteur pour des fermes plus ou moins intensives, je n’aurais probablement pas été 
en mesure de détecter la potentielle trappe créée par le Moineau domestique et la densité de 
conspécifiques. De plus, des différences interindividuelles dans la susceptibilité d’être piégé 
(par exemple, en fonction de l’âge, de la condition corporelle ou de la phénologie) pourraient 
atténuer le signal et empêcher de détecter la trappe.  
D’un autre côté, une méthode plus complète consisterait, comme dans le cas de mon projet, à 
tester de nombreux déterminants de préférence possibles et à évaluer leur effet sur plusieurs 
composantes d’aptitude phénotypique en considérant la variabilité des individus dans leur 
susceptibilité potentielle. Une trappe écologique moins sévère ou agissant seulement sur certains 
individus serait ainsi identifiable, en plus des mécanismes sous-jacents. Toutefois, la méthode 
que j’ai utilisée reste plus complexe et nécessite l’obtention de plus de données, d’autant plus 
que les résultats qui s’ensuivent devraient être interprétés avec prudence sachant que les 
relations entre caractéristiques de l’habitat, préférence et succès reproducteur peuvent être 
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modulées par d’autres facteurs tels que la densité d’individus (Greene et Stamps, 2001). 
Finalement, l’interprétation des résultats est plus nuancée par cette approche. Par exemple, les 
découplages plus sévères que j’ai observés entre la préférence et la qualité d’habitat ne 
s’appliquaient qu’à un sous-échantillon d’individus défini par leur date d’établissement, et à une 
seule mesure de succès reproducteur. Qui plus est, l’information conspécifique, quoiqu’elle ait 
été associée à un découplage sévère sous certaines conditions, pointait également vers une 
sélection idéale sous d’autres conditions. Ainsi, il n’est pas simple d’évaluer si les conséquences 
potentielles de ces découplages posent un risque réel pour la population à l’étude; ceci 
nécessiterait une étude subséquente.  
3.2.2. Le nichoir comme outil de conservation 
Mon étude soulève des questionnements quant à l’utilisation des nichoirs comme outil de 
conservation. Plusieurs effets bénéfiques de cette approche sur les espèces nichant dans des 
cavités secondaires ont déjà été rapportés dans la littérature. L’installation de nichoirs peut 
compenser pour une perte de vieux arbres portant des cavités due aux activités humaines, avec 
l’avantage que leur disponibilité est immédiate, alors que les cavités naturelles prennent 
plusieurs années à se former (Berthier et al., 2012; Gibbons et al., 2008; Lindenmayer et al., 
2009; Newton, 1994; Le Roux et al., 2014). Qui plus est, par rapport aux cavités naturelles, les 
nichoirs sont souvent associés à une baisse du risque de prédation et une augmentation de la 
taille des couvées qui résulte en un plus grand nombre de jeunes à l’envol (Nilsson, 1984; Norris 
et al., 2018; Purcell et al., 1997; Robertson et Rendell, 1990). Par contre, si plusieurs études ont 
documenté le « succès » des nichoirs, souvent jugés par leur taux d’occupation à court terme 
(Haramis et Thompson, 1985; Lindenmayer et al., 2009; Smith et Agnew, 2002), seulement 
quelques études se sont penchées sur l’éventualité que l’apport de nichoirs crée une sélection 
d’habitat non idéale (Demeyrier et al., 2016; Mänd et al., 2005). Pourtant, ce risque est bien 
présent et pourrait avoir d’importantes conséquences pour les espèces ciblées, d’autant plus qu’il 
s’agit généralement de populations en déclin.  
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Ma recherche a permis de souligner que les nichoirs peuvent exacerber les effets d’une 
compétition interspécifique qui n’est pas, ou très peu, présente en milieu naturel. En effet, le 
Moineau domestique est associé aux écosystèmes agricoles et urbains (Lowther et Cink, 2006), 
deux milieux offrant peu de cavités naturelles pouvant être utilisées par l’Hirondelle bicolore. 
C’est donc possiblement l’apport de nichoirs en milieux agricoles qui a attiré les hirondelles à 
nicher dans notre système d’étude, créant de ce fait une compétition avec le Moineau 
domestique ayant des effets négatifs sur le succès reproducteur des hirondelles. Mes résultats 
suggèrent également que l’installation de nichoirs pourrait entraîner les individus à atteindre des 
densités supra-optimales. Une autre étude a également montré, chez la Mésange charbonnière 
(Parus major), que l’apport de nichoirs en forêt entraînait des densités élevées dans les habitats 
préférés, qui étaient associés à une diminution du succès reproducteur potentiellement causée 
par une pénurie de nourriture par individu et⁄ou l'interférence intraspécifique, au point de créer 
une trappe écologique (Mänd et al., 2005, 2009).  
L’installation de nichoirs comporte donc des risques. Qui plus est, son efficacité n’est pas 
garantie; elle peut, par exemple, mener à une surutilisation des nichoirs par les espèces 
communes et/ou exotiques, ainsi qu’une sous-utilisation par les espèces ciblées pour la 
conservation (Lindenmayer et al., 2016, 2017; Le Roux et al., 2016). Plusieurs études 
mentionnent l’importance de bien choisir le type de nichoirs, leurs dimensions, leur hauteur et 
leur orientation afin de maximiser leur efficacité comme outils de conservation (Goldingay et 
al., 2015, 2020; Le Roux et al., 2016), mais rares sont celles qui soulignent les risques de trappes 
écologiques. Plus d’études devraient donc tenter d’identifier des mécanismes par lesquels les 
nichoirs peuvent attirer les individus dans des habitats de qualité moindre. Ces informations 
pourraient ensuite être prises en compte afin d’augmenter l’efficacité des nichoirs à assurer le 
rétablissement des populations ciblées.  
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3.3 Conclusion 
Cette étude aura permis de mieux comprendre le comportement de sélection d’habitat chez une 
population d’Hirondelle bicolore dans un système de nichoirs en milieux agricoles. Les résultats 
soulignent l’importance de plusieurs facteurs environnementaux et sociaux pour la sélection du 
site de nidification, incluant le contexte paysager, la disponibilité en nourriture et l’information 
sociale issue des hétéro- et conspécifiques, ce qui constitue un apport significatif pour cette 
espèce en déclin (Michel et al., 2016; Nebel et al., 2010). Mon étude a également contribué à 
identifier des mécanismes qui éloignent d’une sélection d’habitat idéale dans un système de 
nichoirs, ce qui soulève des questionnements importants quant aux risques associés à 
l’utilisation de nichoirs comme outil de conservation, particulièrement dans les écosystèmes 
anthropisés. Afin de maximiser leur efficacité, les nichoirs installés en terres agricoles pour 
l’Hirondelle bicolore devraient être situés en milieux ouverts, en zones d’agriculture non-
intensive, dans des environnements peu ou pas utilisés par le Moineau domestique et en 
agrégations, mais avec moins de dix nichoirs par site. Il serait pertinent de poursuivre l’étude de 
l’impact des nichoirs sur l’Hirondelle bicolore en comparant les milieux agricoles à des 
environnements moins perturbés et plus près du passé évolutif de l’espèce, tels les étangs à 
castor. Cela permettrait, entre autres, de mieux comparer les nombreuses études sur cette espèce 
qui prennent place dans des systèmes de nichoirs installés dans des environnements variés. Qui 
plus est, ces informations pourraient servir à bonifier davantage les programmes de nichoirs déjà 
en place pour cette espèce.
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